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RESUMEN
Introducción
El presente es un estudio de la estructura y función de pastizales serranos de las cuencas 
altas de las Sierras Australes, los cuales adquieren importancia en el control de la erosión y 
en el mantenimiento de calidad del agua de los arroyos.
Tiene como fin estimar la biomasa y la productividad primaria neta, aérea y subterránea 
de pastizales de la cuenca alta del Arroyo Sauce Grande y establecer si existen diferencias de 
comportamiento de esas variables a lo largo de un gradiente complejo: la altitud. En segundo 
lugar se intenta caracterizar a los ciclos biogeoquímicos del C, N, P, K y Ca en pastizales 
naturales, a lo largo del mismo gradiente altitudinal.
Las respuestas a las siguientes preguntas constituyen objetivos específicos de este estudio: 
¿Cambia la inversión relativa de fotosintatos entre la parte aérea y la parte subterránea a 
medida que varían los factores ecológicos relacionados con la altitud?
¿Difiere la producción primaria neta total a distintas alturas?
¿Cuál es la tasa de renovación de la biomasa aérea y subterránea? ¿Varía con la altitud? 
¿Varían estaciónaΙmeηte las concentraciones de los nutrientes principales, N, P, K y Ca, en 
la materia seca?
¿Cómo es la distribución de la biomasa y la asignación de nutrientes hacia los órganos aéreos 
y subterráneos en estos pastizales?
¿Existen diferencias en el contenido de nutrientes y ciclado de los mismos en los pastizales 
ubicados a diferente altitud?
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Materiales y métodos
El estudio se realizó en tres pastizales ubicados sobre una transecta altitudinal, entre los 
550 y 1100 m sm, en la vertiente oriental del cerro El Destierro I, en el Parque provincial 
Ernesto Tomquist en Sierra de la Ventana (Provincia de Buenos Aires). Los sitios de 
muestreο se sitúan a 1025, 850 y 550 m sm. Los dos primeros corresponden a la comunidad 
de Sorghastrum pellitum y Sίipa filliculmis y el tercero a un pastizal de Piptochaetium hackelii 
+ P. ηαpostαeηse y Briza subaristata (flechΜar) (Frangí y Βοtiηο 1995). En cada sitio se 
instalaron clausuras para evitar el pastoreo de grandes herbívoros. Para la estimación de la 
materia seca aérea se empleó el método de cosecha (Milner y Hughes 1970), en nueve fechas 
entre julio de 1988 y julio de 1989. La productividad primaria aérea neta se calculó mediante 
el método de suma de incrementos de biomasa (Frangí eί al. 1980a). La materia seca 
subterránea se estimó a partir de la extracción de cilindros de suelo hasta los 20 cm de 
profundidad, en las mismas fechas en que se realizó la cosecha del material aéreo. La 
productividad subterránea neta se calculó por diferencias de biomasa aplicando la fórmula de 
Frangí eί al. (1980a). La productividad neta total se estimó como la suma de las 
productividades aérea + subterránea.
Se realizaron análisis químicos de alícuotas de las muestras obtenidas (biomasa aérea, 
necromasa aérea, biomasa subterránea, necromasa subterránea). La concentración de N fue 
medida por la técnica de semi-micro Kjeldahl; las concentraciones de P, K y Ca fueron 
determinadas mediante un espectrómetro de emisión de plasma Βedemaη Sρectτa Sean. Para 
obtener el contenido de carbono de la biomasa se multiplicó el valor de materia orgánica por 
0,465.
Se estimaron: mineralomasa, necronutrientes, almacenajes mineral, nutrientes en los 
horizontes minerales del suelo y minerales totales.
Se han desarrollado fórmulas específicas de cálculo de los flujos requerimientos, retomo, 
retención, translocación, descomposición (materia orgánica) o mineralizadόη (nutrientes) y 
absorción.
Se realizaron los siguientes análisis de los suelos de los pastizales: textura, bases de 
intercambio, reacción del suelo, concentración del fósforo disponible total, nitrógeno 
disponible total y porcentaje de carbono.
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Se realizaron modelos de los ciclos de materia seca, materia orgánica, nitrógeno, fósforo,
potasio y calcio en los tres pastizales, empleando el lenguaje de energía de Howard T. Odum
(1971).
Resultados
La materia seca total (ae'rea+ subterránea) promedio anual es mayor en el pastizal superior 
(1507 ± 63 g/m2) que en los otros dos pastizales situados más abajo (1208 ± 70 g/m2 a 850 
m sm y 1184 ± 41 g/m2 a 550 m sm). En los pastizales más elevados (1025 m sm y 850 m 
sm) la materia seca aérea es menor (369 ± 19 g/m2 y 406 ± 37 g/m2 respectivamente) que 
en el inferior (535 ± 11 g/m2), a la vez que la materia seca subterránea del pastizal superior 
(1131 ± 6 7  g/m2), es mayor que la de los otros dos (783 ± 84 g/m2 y 642 ± 49 g/m2 a 
850 y 550 m sm respectivamente) (test t de Student, P < 0,05).
La productividad primaria neta total anual es similar en los tres pastizales ubicados a lo 
largo del gradiente altitudinal (1157 g/m2.año en el superior, 1280 g/m2.año a media ladera 
y 1131 g/m2.año en el inferior. El pastizal superior se diferencia de los otros dos en que 
asigna una mayor proporción del crecimiento neto anual a las raíces (67% 54 y 59% 
respectivamente)
Las mayores concentraciones de los nutrientes considerados se encuentran en la biomasa 
aérea. La concentración de P y N es similar entre los compartimientos aéreos vivos y es a 
su vez mayor que en los muertos, entre los cuales no se detectaron diferencias significativas 
(P < 0,05). La concentración de K en los compartimientos aéreos se ordena del siguiente 
modo: dicotiledóneas = gramíneas > estructuras reproductivas > > seco en pie > 
hojarasca. La concentración de Ca es mayor en las dicotiledóneas que en la hojarasca y ambas 
superan a los restantes compartimientos aéreos, los cuales presentan valores similares. En las 
raíces, las concentraciones de los nutrientes analizados son mayores en las finas muertas, le 
siguen en orden de importancia las finas vivas, y las gruesas vivas. Las raíces gruesas 
muertas presentan valores cercanos a los de las finas muertas.
En los tejidos aéreos, las mayores concentraciones de los nutrientes analizados, se 
observan en el pastizal inferior. En las raíces finas no se detectan diferencias en las 
concentraciones entre pastizales, mientras que en las raíces gruesas vivas, las concentraciones 
de P, K y Ca son mayores en el pastizal inferior (P < 0,05).
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Los mayores requerimientos de nutrientes en cuanto a P, N y K corresponden al pastizal 
inferior, y decrecen con la altitud, en relación con la diferente asignación de la asimilación
neta en órganos aéreos y subterráneos en los pastizales situados a diferente altitud. En los tres 
sitios, el retorno de materia orgánica y nutrientes al suelo desde la vegetación ocurre 
principalmente a través de la mortalidad de las raíces.
En el texto se detalla la dinámica estacional de los pastizales.
Conclusiones
En los pastizales serranos la materia seca total es mayor en el sitio cercano a la cumbre 
con respecto a ubicados a media ladera y en el pie de monte. Se verifica que con la altitud 
existe una diferente partición de la biomasa entre las estructuras aéreas y subterráneas. La 
proporción de raíces aumenta, en tanto que la materia seca aérea disminuye desde el pie de 
monte hacia la cumbre.
La diferente partición de la biomasa y asignación de fotosintatos entre estructuras aéreas 
y subterráneas en los pastizales de diferente altitud constituye una respuesta adaptativa a las 
características ambientales asociadas con la altitud, tales como el descenso térmico, la mayor 
velocidad del viento en la cumbre y la menor profundidad de los suelos de los pastizales 
ubicados sobre el cerro.
La productividad primaria neta total es similar en los pastizales de diferente altitud. Se 
verifica, en cambio, que la asignación de fotosintatos hacia los órganos subterráneos aumenta 
desde la base hacia la cima, a la vez que disminuye la proporción asignada a las estructuras 
aéreas.
La productividad total semejante tiene que derivar de una combinación distinta del aporte 
del índice de área foliar y del período de producción, en cada pastizal. En la parte superior 
de los cerros un mayor período ĥί(Ιricamente favorable se combina con una menor masa 
fotosintética; en tanto en los basaΙεs una mayor alternancia de periodos secos y húmedos del 
suelo se asocia a una mayor biomasa verde.
La importancia de los períodos invemo-primaveral y estivo-otoñal en cuanto a su 
contribución a la productividad anual varía altitudinalmente. En los pastizales de mayor 
altitud, la mayor parte de la producción anual es invemo-primaveral, mientras que en el pie 
de monte, ambos períodos mencionados son igualmente productivos.
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El patrón de distribución estacional de fotoasimilados entre tejidos aéreos y subterráneos
varia altitudinalmente. En el pastizal superior, relativamente más fiίo y anualmente más 
isotermo, la mayor parte de la productividad es asignada a la raíces, independientemente de 
la época del año. En los sitios de menor altitud, con una mayor amplitud térmica estacional, 
durante el período invemo-primaveral predomina la producción subterránea, y durante el 
otoño, la producción aérea.
En los pastizales serranos, la renovación de los tejidos aéreos y subterráneos opera a tasas 
diferentes, siendo menor el tiempo de renovación en los primeros que los últimos. A su vez, 
las tasas de renovación de la materia seca variaη altitudinalmente. El pastizal superior, 
sometido a condiciones relativamente menos favorables muestra las menores tasas de 
renovación tanto aéreas como subterráneas.
La productividad del pastizal es sostenida en los aspectos nutricionales por mecanismos 
de absorción de nutrientes, de dilución de las concentraciones en la biomasa y por 
retranslocación. Las eficiencias en el uso de los nutrientes aumentan con la menor 
disponibiliad de los mismos en el suelo.
La partición de la materia seca en tejidos aéreos y subterráneos refleja en gran medida la 
distribución del almacenajes de N y P en la vegetación, pero no ocurre lo mismo con el K 
y el Ca.
La variación altitudinal en la distribución de la materia seca tiene importantes implicancias 
en el presupuesto de nutrientes en los pastizales serranos. En concordancia con el aumento 
en la proporción de materia seca aérea hacia el pie de monte, la cantidad de nutrientes 
circulando en la vegetación aumenta en esa dirección.
Desde el punto de vista de su uso, el pastizal de menor altitud, además de ser más 
accesible para el ganado y presentar mayor disponibilidad de forraje, es de mejor valor 
nutriciοηaΙ, ya que presenta las mayores concentraciones de nutrientes en los tejidos aéreos.
Las concentraciones y contenidos de los nutrientes en los tres sitios analizados mostraron 
un patrón similar en su variación estacional. Los períodos primaveral y otoñal tempranos son 
los más favorables para los herbívoros desde el punto de vista de la concentración de 
nutrientes en la biomasa aérea.
Las raíces constituyen la principal via de incorporación al suelo de la materia orgánica y 
de los nutrientes, tanto por ser el principal almacenaje de los mismos en la vegetación como 
por su rápida incorporación al suelo y descomposición.
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La gran proporción de biomasa y productividad subterráneas es relevante para el 
suministro de materia orgánica y nutrientes al suelo, mantener su estructura y demás 
características propias de aquel que junto a la fitomasa aérea ayudan a reducir los riesgos 
erosivos que puedan causar el agua y el viento.
El manejo de los rodeos deberá considerar el valor protector de las cuencas altas que tiene 
la vegetación graminosa, capaz de restaurarse en pocos años luego de disturbios agudos como 
el fuego o los años secos, ya que el sobrepastoreo crónico provoca cambios más profundos 
que comprometen la recuperación de la estructura del pastizal y su función protectora.
En concordancia con el punto anterior, las cuencas altas serranas incluidas en Reservas 
Naturales con pasίadores exóticos, tales como los caballos del Parque Provincial Ernesto 
Tomquist, carentes de control humano ροbΙaciοnaΙ comprometen seriamente la función 
protectora de los pastizales naturales.
En esta zona, las razones de protección y conservación de los recursos naturales que son 
el objeto mismo de los Parques y Reservas, adquieren significado específico y concreto, ya 
que no sólo se conserva la biodiversidad nativa en sus distintas escalas, sino que se ayuda a 
preservar la calidad de los recursos ĥίdπeοs que, procedentes de estas altas cuencas son 
embalsados en Paso de Piedras para su potabilizadόη y consumo en Bahía Blanca.
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Los pastizales constituyen la vegetación dominante del paisaje en las Sierras australes, en 
los cuales los géneros más frecuentes son Sΐipa y Piptochaeΐium (Cabrera 1968). Existe una 
marcada diferencia entre la flora de la sierra propiamente dicha y la del paisaje de llanura 
pedemontana y fluvial circundantes (Frangí y Botónο 1995). Estos autores consideran a los 
tramos medios y superiores de las Sierras Australes como un área de confluencia de especies 
de diferente origen fitogeográfíco, muchas de las cuales no descienden a la zona 
pedemontana. Por su parte en las sierras los mismos autores destacan que la heterogeneidad 
de ambientes se asocia con comunidades vegetales que manifiestan distinto grado de afinidad 
florística, relacionadas con diferentes sustratos, pendientes, exposiciones y fajas altitudinales.
En lo referente a los aspectos funcionales, las variaciones en la biomasa y productividad 
en los pastizales serranos y pedemontanos pueden vincularse a factores ambientales 
(disponibilidad de agua, temperaturas, suelos) y a su composición florística formada por una 
mezcla de géneros micro, meso y megatérmicos que representan diferentes estrategias 
productivas, de uso de recursos y tolerancia de condiciones (Frangí et al. 1980a-b, Riceΐ 
1992).
Ricci (1992) señala que en el área pampeana austral, la rocosidad y pendiente constituyen 
los factores más importantes que determinan las áreas de cultivo y pastoreo. Los pastizales 
naturales en los sistemas serranos australes son de uso pastoril, ya que las condiciones de 
pedregosidad y rocosidad impiden las tareas agrícolas sobre las Sierras, limitándose estas 
últimas a los ambientes básales intra y periserranos.
Ricci (1992) enfatiza que en las pendientes de solana, ocupadas por pastizales con 
Sorghastrum, pese a que la intensidad del pastoreo puede modificar su cobertura, los mismos 
representan un sistema natural de protección hidrológica. Los pastizales de las cuencas altas 
resultan de primordial importancia en el control de la erosión y en el mantenimiento de 
calidad del agua de arroyos, algunos de los cuales, como es el caso del Sauce Grande, son 
embalsados y entubados para posteriormente proveer agua de consumo (en este caso a Bahía 
Blanca) (Frangí 1987).
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El objetivo principal de este trabajo consiste en estudiar la variación de la productividad 
primaria neta, aérea y subterránea de pastizales de la cuenca alta del Arroyo Sauce Grande 
a lo largo de un gradiente complejo: la altitud.
En segundo lugar se intenta caracterizar a los ciclos biogeoquιmicos del C, N, P, K y Ca 
en pastizales naturales, a lo largo del mismo gradiente altitudinal.
El presente estudio forma parte de un proyecto más amplio, tendiente a comprender de 
manera integral a los ecosistemas de la cuenca alta y media del arroyo mencionado (Proyecto 
CIC: Estructura y Funcionamiento de Pastizales Serranos) que ya ha dado como resultado la 
realización de tres tesis doctorales (Barrera 1991, Kristensen 1992, Ricci 1992). El proyecto 
mencionado incluye, además el balance hidrológico y de nutrientes de una cuenca 
experimental de aproximadamente 158 ha en la cual se realiza este trabajo (Dascanio Tesis 
doctoral en preparación).
La estimación de la productividad de los pastizales serranos no pastoreados registra como 
antecedentes dos trabajos (Frangí eί al. 1980a-b) en los cuales se desarrolla una metodología 
para el cálculo de la productividad, mortalidad, caída y descomposición en pastizales (Frangí 
et al. 1980 a); se reconoce la marcha de la productividad a lo largo del año; se advierten los 
importantes valores que adquiere la productividad primaria aérea neta (700 g/m2año) en las 
sierras y se reconoce el impacto en la composición del pastizal y en el comportamiento de la 
producción durante el primer año de post-quema de un pastizal basaΙ (Frangí et al. 1980 b). 
Se han realizando otros estudios en tierras pastoreadas serranas, en campos privados (Ricci 
1992). En el mismo, se establece que el pastoreo incide sobre las tasas de crecimiento de la 
biomasa viva -determinando tasas diferentes de acuerdo a su intensidad- y disminuye la 
cantidad de material seco, afectando los procesos de mortalidad y caída.
Barrera y Frangí (1994) analizaron la estructura de la biomasa de pastizales serranos y 
pedemontanos y demostraron que en las faldas serranas de solana la biomasa aérea decrece 
con la altitud, en tanto que la biomasa subterránea se incrementa hacia las cumbres serranas. 
Este estudio demuestra la importancia que adquieren los pastizales sobre terrenos con alto 
riesgo de erosión, en las zonas de umbría con fuertes pendientes, que presentan elevados
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valores de cobertura aérea y en las zonas insoladas, con pendientes variables, una gran 
biomasa subterránea. Sin embargo quedan importantes preguntas por responder:
¿Cambia la inversión relativa de fotosintatos entre la parte aérea y la parte subterránea a 
medida que vanan los factores ecológicos relacionados con la altitud?
¿Difiere la producción primaria neta total a distintas alturas?
¿Cual es la tasa de renovación de la biomasa aérea y subterránea? ¿Varia con la altitud? 
¿Varían estaciónaΙmeηte las concentraciones de los nutrientes principales, N y P, en la 
materia seca?
¿Cómo es la distribución de la biomasa y la asignación de nutrientes hacia los órganos aéreos 
y subterráneos en estos pastizales?
¿Existen diferencias en el contenido de nutrientes y ciclado de los mismos en los pastizales 
ubicados a diferente altitud?
Las respuestas a estas preguntas constituyen objetivos específicos de este estudio.
I.2- EL AMBIENTE
Ubicación: Las Sierras Australes, o de Ventanía se ubican al SW de la provincia de Buenos 
Aires, entre los 37°35’ y 38 50’ S y entre 61°05’ y 62°8’ W. Tienen una longitud de 170 
km y un ancho máximo de 65 km (Vargas Gil y Seορρa 1973).
Geología: Desde el punto de vista de su geología este sistema serrano es un sistema altamente 
plegado, conformado por rocas devónicas pertenecientes a la Serie (Harrington 1947) o 
Grupo (Suero 1972) Ventana. Dicho Grupo se caracteriza por estar constituido por sedimentos 
arenosos asociados en su base a escasos materiales conglomerádicos rojos del terciario, y en 
su parte media y superior a sedimentos cuaternarios arcillosos, loessoides y limos con 
intercalaciones de tosca (Suero 1972). El Grupo Ventana incluye a las formaciones Bravaτd, 
Νaposta, Providencia y LoΙéη (Suero 1972).
Geomorfología y Suelos: Cappannini eΐ al. (1971) distingue distintos ambientes de acuerdo 
con un enfoque geoedafológico: (1) ambiente serrano) (2) ambiente intraserrano que 
comprende los valles y depresiones en la región central e interior del ambiente de sierras; (3)
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ambiente peήserτaηο adosado a las sierras, bordeándolas; y (4) ambiente de llanura, que se 
extiende externamente al ambiente peπseιraηο.
En el ambiente se∏•anο se ubica el eje de la divisoria principal de aguas, de dirección 
NW-SΕ sobre la cual se localizan las mayores elevaciones del sistema (Cerro Tres Picos 
1243 m sm, Cerro Destierro Primero 1172 m sm, Cerro Ventana 1134 m sm). Sobre las 
vertientes oriental y occidental de este eje y aproximadamente perpendiculares al mismo, se 
ubican las divisorias secundarias. Los faldeos occidentales se caracterizan por ser más 
abruptos que los orientales (Frangí y Βοtίiηο 1995).
Los suelos de las Sierras Australes se han formado a partir de los sedimentos loessicos 
Postlujanense E3 y Postplatense E! (TricaΠ 1968). Estos sedimentos, sόΙos o mezclados con 
detritus de roca, son los que otorgan a los suelos sus variadas propiedades.
El espesor de los materiales loessicos varia desde dos metros a pocos centímetros. El 
primer caso ha dado lugar a suelos con un desarrollo completo, cuyo perfil supera los IΟΟ 
cm, correspondientes a un Argiudol típico, aunque esta condición está escasamente 
representada. En el segundo caso (espesores menores), los suelos carecen de uno o más de 
los horizontes inferiores. Esta condición es la más generalizada, correspondiendo a los suelos 
Argiudol y ΗaρludoΙ Ιίticos, desarrollados principalmente sobre los faldeos (Vargas Gil y 
Seορρa 1973). Perfiles de los suelos serranos han sido descriρtos por Capannini et aℓ.{ 1971), 
Vargas Gil y Seορρa (1973), Frangí et al. (1980 a-b).
Hidrología: Cappannini et al. (1972) señalan las principales cuencas hidrográficas, por medio 
de las cuales se realiza el drenaje en las Sierras Australes:
-Cuenca al Atlántico, a través de tres colectores principales, los arroyos Sauce Chico y 
Νaροsίá Grande y el rio Sauce Grande.
-Cuencas endorreicas (hacia la laguna de Chasΐcó y hacia los arroyos Curamalal Chico y 
Grande, Hinojo y Sauce eοrtο).
4
Rabbasa (1982) estudió la densidad de drenaje (longitud media de los cuerpos de agua por 
unidad de superficie) de la cuenca del arroyo Sauce Grande. En dicho trabajo se establece que 
ese parámetro varía entre 0,1 y 6,5 km/km2 (para unidades sup>erficiales de 4 km2), de 
acuerdo a parámetros fisiográficos y geomorfológicos, corresp>ondiendo los mayores valores 
a áreas que incluyen colinas y serranías.
Clima: Burgos (1969) en su descrip>ción del clima de la provincia de Buenos Aires destaca 
que este se caracteriza por su oceanidad. En este marco, los sistemas orogτáficos bonaerenses, 
perpendiculares al eje NΕ-SW de circulación general del la atmósfera, resultan poco efectivos 
como condensadores de la humedad atmosférica, debido a su mediana altura. Pero sí resulta 
evidente el efecto de enfriamiento que dichos sistemas producen en el sur de la provincia. Los 
vientos predominantes en el área serrana son los provenientes del N, siguiendo en importancia 
los del cuadrante S, SW y W, siendo los del E los menos frecuentes.
El efecto de enfriamiento provocado por las Sierras de Ventana resulta más marcado 
durante el invierno, con heladas frecuentes que se prolongan hacia la primavera avanzada. 
Esta estación resulta más fría que el otoño (método de la marcha de las temp>eraturas relativas 
de Coηrad 1942, según Burgos 1969). En la localidad de Sierra de la Ventana, la 
temperatura media estival es de 20,7°C y la invernal, 8,5°C (n=15 1961-1976, SMN).
Las precipitaciones, respondiendo a la circulación general de la atmósfera, presentan en 
las Sierras Australes una tendencia decreciente en dirección NΕ-SW, aunque existen 
diferencias locales, siendo las áreas intraserranas más húmedas (Frangí y Bottino 1995). La 
precipitación promedio de 70 años (1916-1986, Estadísticas pluviométricas SMN) de la 
localidad de Sierra de la Ventana es 715 mm anuales (rango 1336-439 mm/año). Existen 
períodos relativamente secos, como el observado en la década del ’30 (rango 722-439 
mm/año), y otros relativamente lluviosos, tal como el registrado entre 1945 y 1960 (rango 
1366-513 mm/año). El 70% de las lluvias se distribuyen de octubre a abril (los meses más 
cálidos). La variabilidad anual en las precipitaciones es de aproximadamente el 50% en más 
o en menos del promedio y también mensual, ya sea en meses de la misma estación o entre 
los mismos meses en diferentes años (Cappannini et al. 1971). Existe un problema adicional 
causado por el desconocimiento de la varición local de las lluvias, ya que no existen series
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de datos paralelos entre la zona intraserrana y la sierra propiamente dicha. Consecuentemente 
las comparaciones que se efectúan entre datos del Servicio Meteorológico Nacional, 
provenientes de la localidad de Sierra de la Ventana y los medidos en la zona de estudio 
presentan entre sí no sólo una variación temporal de las lluvias, sino también posiblemente 
una variación espacial de las mismas, ignorándose su magnitud para series normales de datos.
A nivel local, Kristensen (1992) ha demostrado que la topografía serrana resulta un 
elemento generador de heterogeneidad climática, determinando la existencia de diferentes 
mesoclimas en la región que se vinculan con distintas comunidades vegetales tanto en 
sustratos de rocas como edáfícos.
Vegetación: Desde el punto de vista fιtogeográfico las Sierras Australes pertenecen al distrito 
Austral dentro de la provincia Pampeana (Cabrera 1968). Frangí y Botónο (1995) en sus 
estudios fitosociológicos de las Sierras de la Ventana reconocen veinticuatro comunidades. 
La fisonomía dominante es de pastizal, con algunas comunidades arbustivas y escasos 
bosquecillos de sauces sobre las márgenes de los arroyos y de chañar (Geoffroea decorηeαηs) 
en las zonas más secas y arenosas.
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CAPITULO ΙI: MATERIALES Y METODOS
ΙΙ.I− UBICACION DEL AREA DE ESTUDIO Y CARACTERISTICAS DE LOS 
SITIOS
El estudio se realizó en tres pastizales ubicados sobre una transecta altitudinal entre 550 
y 1100 m sin. Los mismos se encuentran ubicados a 550, 850 y 1025 m sm sobre el eje de 
una divisoria secundaria de la vertiente oriental del cerro El Destierro I (1172 msm), situado 
en la reserva La Blanqueada perteneciente al Parque Provincial Ernesto Tomquist (Sierra de 
la Ventana) (Gráfico ΙΙ.I).
Los pastizales corresponden a las comunidades denominadas por Frangí y Botónο (1995) 
de la siguiente manera:
(A) Pastizal bajo con Sorghastrum pellίtum y Sΐipa filiculmis.
(B) Pastizal bajo con Piptochaetíum hackelii + P. ηαpostαeηse y Briza subaristata.
A 850 y a 1025 m sm se encuentra la comunidad A denominándose en el presente trabajo 
Pastizal medio y Pastizal superior, respectivamente. Frangí y Botónο (1995) destacan que esta 
comunidad es la más difundida en el ambiente serrano, ocupando la mayor parte de las crestas 
y laderas de divisorias secundarias, laderas de divisorias primarias y pampas de altura. 
Presenta un estrato de 40 - 50 cm de alto, con una
cobertura superior al 80%. Κlísteηseη y Frangí (1995) destacan que esta comunidad se asocia 
con distintos climas locales.
La comunidad B se sitúa a 550 m sm y se la denominará en adelante Pastizal inferior. Se 
encuentra próxima al pie de monte, entre los pastizales de Sorghastrum pellitum y Sΐipa 
filiculmis, a mayor altitud, y los de Sΐipa caudαΐa o Ραsραℓuηι quadrifarium, a igual o menor 
altitud (Frangí y Botónο 1995). Estos autores señalan que es un pastizal con un estrato de 50 
- 60 cm de altura. Recibe el nombre de "flechillaτ", por su riqueza en especies de los géneros 
Sΐipa y Piptochaetium ("flechillas"). Suele ser pastoreado.
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El pastizal superior se sitúa próximo a las crestas serranas. Kristensen y Frangí (1995) 
caracterizan a las cumbres, desde el punto de vista mesoclimático, como el sitio más frío de 
la sierra, el más isotermo (diaria y anualmente), con iluminación reducida durante el invierno 
por la frecuente nubosidad. Es un sitio húmedo, con bajo déficit de saturación, que además 
varía poco a lo largo del día en los meses más fríos. Cuando el déficit de saturación se eleva, 
el viento incrementa la evaporación, resultando durante el verano el sitio serrano con la 
mayor tasa evaporativa diaria. La velocidad del viento duplica en la cumbre a la de las áreas 
básales. Los suelos también son fríos, con pocas variaciones en los primeros centímetros, 
aunque a mayor profundidad (-20 cm) son más cálidos que en superficie durante el invierno 
y más frescos durante el verano. Esta descripción mesoclimática debe considerarse 
aproximada a las condiciones del sitio ya que éste no se ubica estrictamente en las cumbres, 
donde predominan los pastizales de altura (Kristensen 1992, Kristensen y Frangí 1995, 
Frangí y Botónο 1995) sobre suelos diferentes a los del pastizal aquí estudiado.
El pastizal ubicado a media ladera, de acuerdo con Kristensen (1992) y Κlísteηseη y 
Frangí (1995), es un sitio con condiciones intermedias entre la cumbre y la base. La 
capacidad evaporante del aire es moderada a baja (en este caso por nubosidad) y se 
incrementa por la acción del viento. La orientación del faldeo hacia el ΝE, influye en su 
insolación, determinando un mayor calentamiento matinal que en los otros sitios, 
principalmente en otoño. Como en la cumbre, los suelos son los más fríos durante el verano 
en los niveles más profundos (-20cm). En los niveles superficiales, las amplitudes térmicas 
diarias son elevadas en otoño, produciéndose las máximas más áltas de los sitios serranos.
El pastizal inferior (550 m sm) se encuentra topográficamente entre los pastizales situados 
a media ladera y los pastizales básales, cuyas características mesoclimáticas fueron analizadas 
por Kristensen (1992) y Kristensen y Frangí (1995). Los pastizales basaΙεs con respecto a los 
de mayor altitud, de acuerdo con dicha autora, son los sitios más secos, con el mayor déficit 
de saturación del aire. Reciben radicΐaόn solar directa durante todo el día, con la mayor 
aηΐsοteπnia diaria (presentan el mayor calentamiento diurno y el mayor enfriamiento nocturno 
en dias despejados). En primavera y verano, la superficie del suelo se mantiene relativamente 
fresca, probablemente por el efecto protector de la vegetación, que es más densa. A partir 
de los -10 cm , los suelos son los más cálidos del área durante todo el año. El pastizal
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inferior, correspondería a una situación probablemente más moderada que la señalada para 
los pastizales basaΙεs. Aunque, con respecto a los pastizales superior y medio, el pastizal 
inferior correspondería al extremo más cálido de este gradiente altitudinal de condiciones 
ambientales. Las condiciones de humedad del suelo pueden verse favorecidas por el 
escurrimiento subsuperficial del agua en el suelo de moderada profundidad sobre roca 
consolidada (Barrera y Frangí 1994, Frangí y Botónο 1995).
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Gráfico ΙΙ.I: Ubicación geográfica, a) Sistema de Ventanía y área de estudio (Extraído de Mapa Suelos de 
la Frονiηcΐa de Buenos Aires. 1989). b) Sitios muestreados en el perfil topográfico (a partir de la hoja 
IGM 3963 6-1-3963 5-2, Sierra de la Ventana-Tornquist.)
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II.2- CARACTERISTICAS ΡLυνIOΜΕTRICAS DEL PERIODO DE MUESTREΟ Y 
BALANCE HIDRICO
El registro de las lluvias caιdas durante el período en que se desarrolló el presente trabajo 
fue llevado a cabo por Dascanio y Βΐanchi (inédito) mediante pluviómetros situdados sobre 
la ladera oriental del cerro El Destierro, a los IΟΟΟ y a los 750 m sm, próximos a los 
pastizales estudiados, y mediante pluviógrafo a los 530 m sm. Entre julio de 1988 y julio de 
1989, es de destacar la alternancia de períodos prolongados en los que las precipitaciones 
fueron escasas (de abril a julio, total de dias con lluvias, 8; de los cuales, 3 eventos no 
superaron los 15 mm) con otros de abundantes lluvias (más de 100 mm en un día) en octubre 
de 1988 y mayo de 1989 (Dascanio y Βΐanchi, com. pers.).
Las lluvias en el área serrana, como ya se dijo (pág. 4), presentan una gran variabilidad 
temporal (intra e Ínter anual) y espacial (entre la zona serrana y la llanura occidental). A 
partir de las comparación de las precipitaciones mensuales promedio de 70 años (SMN, 1916- 
1986, localidad Sierra de la Ventana) con las del año de muestreο (Dascanio y Βΐanchi com. 
pers.), se observa que el invierno y el final de la primavera de 1988 fueron relativamente 
secos, en cambio en el verano de 1989, el mes de enero fue más lluvioso con respecto al 
promedio. Las lluvias más abundantes se registraron a mediados de la primavera de 1988 y 
a fines del otoño de 1989 (Gráfico II.2).
Los balances hídricos de cada uno de los sitios muestreados se construyeron según el 
método de Thomthwaite (Burgos y Vidal 1951) (Gráfico II.3). La evapotranspiración 
potencial se calculó a partir de las temperaturas medias mensuales de 15 años (1961-1976) 
de Sierra de la Ventana (SMN 1981, 1986), considerando que la temperatura desciende 0,5 
°C cada 100 m de altitud. Este gradiente de descenso térmico altitudinal es mencionado por 
varios autores (Daubenmire 1974, WaΙter 1977) y en este caso se apoya en los estudios 
mesoclimaticos realizados por Kristensen (1992), en esos mismos sitios, quien ha hallado que 
este gradiente podría ser aún mayor, según la época del año (0,7 °C cada 100 m de altitud).
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Gráfico IX.2: Promedio de las lluvias anuales (en un, n=70), en la localidad de Sierra de la Vent,ana 
(SMN) y lluvias caldas durante el período julio de 1988-julio de 1989 en los sitios de muestreο
(Dascanio y Βΐanchi, com. pers).
La profundidad del suelo (aproximadamente 20 cm) limita la capacidad de retención de 
agua de estos sitios. Se consideró que esta es de 50 mm en los sitios de media y alta altitud 
y de 75 mm, en el pastizal inferior, con suelos algo más profundos de acuerdo con 
Thomthwaite y Mather (1951).
Durante el invierno, en los tres pastizales hay utilización de agua del suelo. En la 
primavera, un período breve de déficit hídrico se manifiesta más marcadamente en el pastizal 
inferior y es menor a medida que se asciende. De esta manera, el pastizal superior resulta una 
situación más húmeda con respecto a los otros dos. El déficit hídrico característico del verano 
se prolonga hacia el otoño en el pastizal medio, mientras que en los otros dos en esta época 
hay recarga y aún exceso de agua en el suelo. A mediados de primavera y del otoño se 
producen excesos en los tres sitios.
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Gráfico XI. 3: Balances hídricos según el mé'todo de Thornthwaite (Burgos y Vidal 1951), de los past-izales 
situados a diferen*te altitud, correspondientes al periodo junio de 1988-junio de 1989
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II .3- METODOLOGIA
3.1- LA PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA Y SU ESTIMACION
Los métodos de cosecha empleados para estimar la productividad primaria neta han sido 
criticados en los últimos tiempos, debido a que los mismos pueden conducir a errores de 
sobreestimación de la productividad (Singh et al. 1984, Sala et al. 1988, Βiοndiηΐ et al. 
1991).
De acuerdo con Sala eΐ al. (1988) y Βiοndiηΐ eΐ al. (1991), el error por sobreestimación 
se incrementa con el número de fechas de muestreο y con los compartimientos distinguidos 
en la materia seca. En el presente trabajo se establecieron las fechas de cosecha, teniendo en 
cuenta los conocimientos previos de la fenología de los pastizales serranos (Frangí eί al. 
1980a-b, Kristensen 1992, Ricci 1992, Barrera y Frangí 1994, Frangí y Βοtiηο, 1995). 
Consideramos que un muestreο menos intensivo conduciría a un pobre entendimiento de la 
dinámica de los mismos. Por otra parte la distinción en compartimientos vivos y muertos es 
indispensable para poder estimar los procesos de productividad, mortalidad, caída a la 
hojarasca y desaparición, que ocurren en los pastizales. Al respecto, Long et al. (1989) han 
detectado importantes subestimaciones de la productividad aérea y subterránea en pastizales 
tropicales, cuando se han usado métodos que contemplan sólo los cambios en la materia seca 
total de la vegetación, sin tener en cuenta que simultáneamente con la formación de nuevos 
tejidos ocurre mortalidad y descomposición de otros ya formados. Por otra parte diversos 
autores (Cοiernan 1976, Persson 1990) han señalado la existencia de subestimación de la 
productividad de raíces debido a que no puede cuantifícarse, con métodos de cosecha, la 
exudación de las mismas, la pérdida de pelos radicales, capas corticales y consumo de 
herbívoros. Βiοndiηΐ et al. (1991) señalan que los cálculos que corrigen los errores de 
sobreestimación, no garantizan una correcta estimación de la productividad.
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3.2- PRODUCTIVIDAD PRIMARIA AEREA NETA
La estimación de la materia seca (biomasa y necromasa) y cálculo de la productividad 
primaria aérea neta (ΡΡAΝ) son llevadas a cabo mediante el empleo del método de cosecha 
(Milner y Hughes 1970), que se basa en el corte y posterior medición del material vegetal 
aéreo, a intervalos durante un período determinado.
Para minimizar las pérdidas de material vegetal por consumo de grandes herbívoros 
presentes en la zona, se emplearon clausuras. Estas se instalaron a fines de mayo de 1988, 
diez en cada uno de los pastizales a estudiar, distribuidas aleatoriamente. Se construyeron 
con alambre tejido romboidal, de abertura de malla de 7 x 7 cm, estacas de madera de 90 cm 
de altura y estacas de hierro pequeñas en forma de L, para sujeción. Cada clausura tiene 
sección vertical triangular, con las estacas de madera utilizadas como parantes y las pequeñas 
de hierro fijando el alambre tejido al suelo. La superficie cubierta por cada clausura es de 
2,25 m2 (foto ΙΙ.I).
En cada pastizal se realizaron diez cortes en cada fecha de muestreο, utilizando parcelas 
rectangulares de 0.25 x 1 m. Ambos, tamaño y número de parcelas, fueron adoptados 
teniendo en cuenta el trabajo realizado por Barrera y Frangí (1994), en la misma zona.
Las fechas de muestreο fiιeroη establecidas de acuerdo a la experiencia previa que se tiene 
acerca de la fenología de los pastizales serranos, con un total de nueve fechas de corte.
El muestreο que se llevó a cabo es el siguiente: (1) Se realizaron cortes en cinco 
clausuras, de las diez instaladas en cada pastizal (dos parcelas de corte por clausura). (2) En 
la siguiente fecha de muestreο se cortaron nuevamente en las mismas clausuras, en lugares 
no cortados en muestreοs anteriores. (3) Una vez realizadas las cuatro extracciones de 
vegetación por clausura éstas fueron trasladadas a otro lugar dentro del mismo pastizal. En 
los muestreοs siguientes se repitió este procedimiento. Los sitios donde ya se realizaron cortes 
se marcaron convenientemente para evitar superposiciones. Con este sistema de muestreο se 
logró cubrir una mayor área de mediciones empleando menor cantidad de materiales 
(alambrado, estacas y otros).
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Fot,o ΙΙ.I: Pastizal superior (1025 m su). Clausura para la estimación de materia seca.
La vegetación colectada de cada parcela de corte fue colocada en bolsas plásticas y 
conservada en congelador a -12°C hasta su separación manual en los compartimientos verde 
gramíneas (vg), verde dicotiledóneas (vd), seco en pié (s), frutos (f) que se refiere a la rama 
florífera completa, y hojarasca (h). Este material fue secado en estufa a 70°C durante 48 h. 
y luego pesado en balanza de precisión.
Dados el número y tamaño de las unidades muestraΙβs, y con el fin de disminuir el tiempo 
empleado en la separación de las mismas, se probó un sistema de separación de los 
compartimientos vg y s a partir de alícuotas o submuestras. Cada alícuota se obtuvo de una 
muestra previamente homogeneizada manualmente y representó aproximadamente un 30-40 
% de la misma. Los compartimientos de verde dicotiledóneas, frutos y hojarasca se extrajeron 
en su totalidad de las unidades muéstrales dadas su escasa biomasa y la gran variabilidad que 
presentan.
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Para comprobar la efectividad de este procedimiento se efectuó un muestreο preliminar 
en los tres sitios mencionados. De las diez muestras extraídas por pastizal, la mitad se separó 
en forma completa y las restantes a partir de alícuotas, como se detalla en el párrafo anterior. 
Luego se realizó el procedimiento inverso: los compartimientos s y vg obtenidos por 
separación completa se reunieron, homogeneizaron y se separaron alícuotas, mientras que se 
realizó la separación completa de las unidades muéstrales de las cuales anteriormente se 
habían extraído submuestras. Las medias de la materia seca y de los porcentajes que 
representan los compartimientos de verde gramíneas y seco en pié de la muestra total, 
hallados por separación completa versus los hallados por separación de alícuotas, no 
mostraron diferencias significativas. A fin de compararlas se utilizó el test de t de Student, 
nivel de confianza del 95 %. Previamente, a los porcentajes se les aplicó la transformación 
áre.seιν∕%, para normalizar los datos (SηedeeοΓ y Cochτaη 1967, Sokal y Rohlf 1969). En 
las siguientes fechas se continuó con este método ya que se reduce el tiempo de separación 
en un 50%, con resultados estadísticos satisfactorios.
La ΡΡAΝ, mortalidad, caída a la hojarasca y desaparición se calculó utilizando el método 
de suma de incrementos de biomasa entre dos momentos consecutivos, teniendo en cuenta la 
dinámica del material muerto (Frangí et al. 1980a). Se consideran significativas aquellas 
diferencias de biomasa y necromasa, entre muestreοs consecutivos, que se hallan 
comprendidas entre extremos de tendencias crecientes o decrecientes, los cuales resultan 
diferentes estadísticamente al 5% de nivel de significación. Las fórmulas empleadas son las 
siguientes:
PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA AEREA (ΡΡAΝ)
ΡΡAΝ = ΔΒ' + (M −ΔΒ') =ΔB+ + m 
MORTALIDAD AEREA (M)
M =∆B' + m, siendo m = ΔS - ΔB⁻ +ΔH+ (siempre que m > 0)
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CAIDA A LA HOJARASCA
C =∆H+ + c, siendo c =∆B' -ΔS -∆H+ (siempre que c > 0)
DESAPARICION DE HOJARASCA (D)
D = d -∆H, siendo d =∆B' -Δs (siempre que D > 0 y d > 0)
donde:
∆ B+: Incremento de biomasa viva 
∆ B⁻ : Decrecimiento de biomasa viva 
∆ S : Variación deΙ seco en pie 
Δ h +: Incremento de hojarasca 
Δ h : Variación de hojarasca
3.3- PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA MEDIANTE CILINDROS DE 
CRECIMIENTO
Se determinó la producción de raΐces hasta 20 cm de profundidad por ser ésta la zona de 
mayor concentración de las mismas (Barrera y Frangí 1994), estimando la biomasa de raíces 
por períodos, dentro de cilindros de tierra libres de ellas. Para ello se instalaron en cada uno 
de los pastizales, al comienzo de cada intervalo, treinta cilindros de malla de plástico de 10 
cm de altura y 6,5 cm de diámetro y abertura de malla de 1 cm2, con la ayuda de un barreno 
calador tipo balde de 10 cm de diámetro y 13 cm de altura. En cada pozo se ubicaron dos 
cilindros plásticos, superpuestos, de 0 a 10 cm y de 10 a 20 cm de profundidad. Los cilindros 
se rellenaron con tierra tamizada, libre de raíces, en una cantidad correspondiente a la 
indicada por la densidad aparente del suelo.
En cada muestreο efectuado, se retiraron 20 cilindros, correspondientes a diez unidades 
de muestreο, instalados en la fecha anterior, los cuales fueron reemplazados en igual número 
en otros sitios. Por otra parte, 10 cilindros instalados en mayo de 1988 y en julio de 1989 
fueron retirados después de un año de su colocación.
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Las muestras fueron colocadas en bolsas de ηyΙoη, conservadas en congelador y 
posteriormente lavadas con agua corriente sobre tamiz de malla fíηa (1 mm2) (Bohm 1979) 
inmerso en un recipiente colector, recogiendo el material radical en flotación con un colador 
y revisando el material en el recipiente colector para minimizar las pérdidas de raíces. El paso 
de las mismas a través de la malla es ínfimo debido a que su longitud o ramificación hace que 
queden retenidas en la malla aún siendo de muy pequeño diámetro. El material extraído se 
secó en estufa a 70°C hasta peso constante, y luego se pesó en balanza analítica.
3.4- MASA RADICAL Y PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA SUBTERRANEA 
POR COSECHAS DE BIΟΜΑSΑ
En cada fecha de muestreο se tomaron con un barreno calador, de 6,5 cm de diámetro 
y 10 cm de altura, 20 cilindros, diez de 0 a 10 cm de profundidad y otros diez de 10 a 20 
cm.
Las muestras de tierra fueron conservadas y procesadas de la misma manera que las 
muestras para estimar la productividad subterránea.
Posteriormente cada muestra se separó en cuatro compartimientos, raíces gruesas vivas 
(rgv), raíces gruesas muertas (rgm), raíces fíηas vivas (rfv) y raíces finas muertas (rfm). Se 
considera el límite entre las categorías de raíces gruesas o finas al diámetro de 1 mm, 
diferenciándose en vivas o muertas de acuerdo a su aspecto (Bóhm 1979, McClaugherty et 
al. 1982). Las raíces vivas son elásticas, translúcidas, blancas a marrón; las muertas son 
quebradizas, opacas, de color gris a negro.
Se compararon los valores de masa de cada compartimiento entre fechas de muestreο, que 
constituyen extremos de tendencias crecientes o decrecientes, mediante el test t- Student (P 
< 0.05). Se calculó la productividad, mortalidad y desaparición subterráneas por diferencias 
de biomasa aplicando la fórmula de Frangí et al. (1980a) ajustando la fórmula para su 
aplicación a sistemas subterráneos:
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PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA SUBTERRANEA (PPSN)
PPSN =∆RV+ + (M - ∆RV) = ∆R V  + m 
MORTALIDAD SUBTERRANEA (M)
M =∆RV⁻ + m, siendo m =∆RM - ∆RV ⁻ (siempre que m > 0)
DESAPARICION DE RAICES (D)
D = ∆R V  -Δr m  (siempre que D > 0) 
donde:
∆ R V +: Incremento de raΐces vivas 
∆ R V : Decrecimiento de raΐces vivas 
∆R M : Variación en las raΐces muertas
3.5- ANALISIS DE NUTRIENTES, ESTIMACION DE LOS MINERALES 
TOTALES Y CALCULO DE FLUJOS DE NUTRIENTES
Procesamiento de muestras y métodos áηΙίticos utilizados
Alícuotas de las muestras obtenidas (bίοηιasa aérea: vd,vg, f; necromasa aérea: s y h; 
biomasa subterránea: rv; necromasa subterránea: rm) fueron acondicionadas en envases 
plásticos para su posterior análisis químico. Las muestras fueron luego molidas y tamizadas 
a través de una malla inoxidable de 0,85 mm (malla 20) en un molino Wiley y digeridas en 
medio ácido. La concentración de N fue medida por la técnica de semi-micro Kjeldahl; las 
concentraciones de P, K y Ca fueron determinadas mediante un espectrómetro de emisión 
de plasma Beckman Sρectτa Sean como se describe en Lugo et al (1990). La precisión se 
verificó analizando una muestra certificada estaηdaτ de hojas de citrus del National Bureau 
of Standards (EEUU) por cada conjunto de 30 muestras. AdiciónaΙmeηte un duplicado de 
cada décima muestra fue analizado para verificar la consistencia de los resultados. Los
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replicados que difirieron en más del 5% fueron analizados nuevamente. El peso de cenizas
se obtuvo por incineración en horno-mufla a 450 °C. La materia orgánica se obtuvo por 
diferencia entre el peso seco y las cenizas; para obtener el contenido de carbono de la 
biomasa se multiplicó el valor de materia orgánica por 0,465.
Almacenajes Minerales. Minerales en distintos compartimientos
En este trabajo se emplean los siguientes términos con el significado operativo indicado 
en sus definiciones.
Μiηerαℓοrηasα: es la masa de nutrientes presentes en la masa vegetal viva. Se la estimó 
multiplicando la concentración de nutrientes por la biomasa del compartimiento 
correspondiente.
Necronutrientes: es la masa de nutrientes en la masa vegetal muerta. Se la estimó 
multiplicando la concentración de nutrientes por la necromasa del compartimiento 
correspondiente.
Almacenaje mineral se lo define como aquellos nutrientes presentes en la materia orgánica 
vegetal. Se estimó como la mineralomasa + nutrientes en la necromasa.
Nutrientes en los horizontes minerales del suelo: se estimó multiplicando la concentración de 
los nutrientes disponibles en los primeros 20 cm del suelo por la masa de esa capa superficial.
Minerales totales: se considera a la suma del almacenaje mineral 4- los nutrientes disponibles 
en horizontes minerales del suelo.
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Cálculo de flujos
Se han desarrollado fórmulas especificas de cálculo de requerimientos, retorno, retención, 
translocación, descomposición (materia orgánica) o mineralización (nutrientes) y absorción. 
Para ello se consideraron las fórmulas e ideas de CοΙe y Rapp (1981) y Gray (1983).
Requerimiento: es la cantidad de nutrientes necesaria para la productividad neta. Se calcula 
mediante la siguiente fórmula:
Requerimiento anual = Σ Pij*[Xij] 
donde:
Pij = productividad del compartimiento i (vg, vd, f, rvf y rvg) en el intervalo j.
[Xij] = concentración del nutriente X (N, P, K y Ca) en el compartimiento i al final del 
intervalo j .
Retomo: nutrientes en la materia seca devuelta al suelo a través de la caída a la hojarasca y 
desaparición de raíces.
Retorno aéreo = Σ Cj * [Sj]
Retorno subterráneo = Σ {(Dj RMF*[RVFj])+(D RMGj * [RVGj])}
Retomo total = retomo aéreo + retomo subterráneo, 
donde:
Cj = caída a la hojarasca en el intervalo j
[Sj] = concentración de nutrientes en el seco en pie al final del intervalo j.
Dj = desaparición de RMF y RMG en cada intervalo.
[RVFj] = concentración de nutrientes en las raΐces vivas finas al final del intervalo j. 
[RVGj] =  concentración de nutrientes en las raΐces vivas gruesas al final del intervalo j.
Cuando no se dispoma de la concentración de una fecha determinada, se usó la media 
entre las fechas más próximas anterior y posterior al momento mencionado.
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Lavado: dado que el balance de nutrientes en la cuenca sobre la que se ubican los pastizales 
estudiados, estimado en forma independiente por Dascanio y Βΐanchi (inédito) no es 
deficitario para los nutrientes analizados, se asume que las diferencias entre los flujos de 
entrada y salida de los compartimientos aéreos en pie son debidas al pluviolavado. Dichas 
cantidades de nutrientes se consideran que ingresan a la solución del suelo y pueden ser 
reabsorvidas por las raϊces, pero no son perdidas del pastizal considerado.
Retención: Cantidad de nutrientes que se incorpora a la biomasa como resultado del 
incremento anual de la misma
Retención = Requerimiento - Retorno
Retranslocación aérea: se refiere al proceso por el cual los nutrientes son recuperados desde 
las hojas senescentes y luego utilizados en la producción de nuevos tejidos.
Retranslocación = Σ ([vivo aéreo j] * Mj) - ([Sj] * Mj)
Se asume que Pvd/(Pvd + Pvg) = Mvd/(Mvd + Mvg). De este modo el primer término de 
la fórmula anterior se calculó de la siguiente manera:
{{[νgi*(l - [Pvd/(Pvd + Pvg)]} + {[vd]*[Pvd/(Pvd + Pvg)]}}* Mj 
donde:
Mj = mortalidad aérea en el intervalo j.
[vivo aéreoj]= concentración de nutrientes en el material aéreo vivo al final del intervalo j. 
Absorción: Requerimiento - retranslocación
Mineralizaάόn: el cálculo de estos procesos en el material aéreo se realizó mediante la 
estimación de la desaparición de la hojarasca, a partir de diferencias en la necromasa de la 
hojarasca entre momentos consecutivos, según la fórmula de Frangí et aℓ.{1980a)
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Mineralizadόη aérea = Σ [Hj]* Dj 
donde:
Dj: desaparición de hojarasca en el intervalo j.
[Hj]: concentración de nutrientes en la hojarasca al final del intervalo j.
La descomposición y mineralización subterráneas se consideraron igual a la desaparición 
de materia seca y retorno de nutrientes subterráneos respectivamente.
Análisis de suelos
Se realizaron análisis de los suelos de los pastizales estudiados. La textura fue determinada 
a partir del método de Bouyoucos (Forsythe 1980). Las bases de intercambio se estimaron 
aplicando el método de valoración de "S" de Hissink (Areηs y Etchevere 1966). La reacción 
del suelo se estimó mediante la determinación del pH en pasta empleando peachimetro. Para 
la determinación de la concentración del fósforo total se utilizó el método de Bray y Kurtz 
1 (1945). El nitrógeno total fue determinado mediante el método Kjeldahl (Duchaufour 1970). 
La estimación del % de carbono se realizó mediante el método de Walkley y Black 
(Fassbender 1980).
Modelos
Se realizaron modelos de los ciclos de materia seca, materia orgánica, nitrógeno, fósforo, 
potasio y calcio en los tres pastizales, empleando el lenguaje de energía de Ηoνvaτd T. Odum 
(1971).
3.6- TRATAMIENTO ESTADISTICO DE LOS TRES PASTIZALES
Las masas aéreas y subterráneas de los tres sitios fueron comparadas mediante análisis 
de la νarΐanζa de dos factores (fechas y sitios de muestreο). El mismo tipo de análisis fue 
aplicado con la finalidad de comparar, entre pastizales, los porcentajes que representan el vivo 
aéreo y las raΐces vivas, finas y gruesas, con respecto al vivo total. A los porcentajes se les 
aplicó la transformación arco seno √%. Previo a la realización del AΝOVA se corroboró la
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homogeneidad de νananζas y la independencia de las fechas mediante test de autocorrelación. 
Para comparar las concentraciones de nutrientes entre los sitios muestreados se realizó un 
AΝOVA de dos factores (sitios y fechas) sin replicaciones, utilizándose la interacción doble 
como estimación del error. Se empleó el test de F para la significancia de diferencias entre 
νarϊanζas y test de rango Studentizado de Tukey (P < 0,05) para la comparación de medias, 
cuando el anális de la νarΐanζa fue significativo (Sokal y Rohlf 1969).
En los análisis de regresión se aplicó el método de mιηimos cuadrados. Con la finalidad 
de establecer si el empleo de los modelos estableci©dos fυe apropiada, se gráficaτοη los 
residuos versus las Χi (Weisberg 1980).
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CAPITULO ΙΙI: PASTIZAL SUPERIOR
ΙΙΙ.Ι-RESULTADOS
Ι.Ι-ΜATERIA SECA TOTAL
La media anual de materia seca total del penοdo de estudio es 1552 ± 67 g/m2, de los 
cuales 75 % corresponden al material subterráneo, 22 % al aéreo y 3 % a la hojarasca.
La materia seca total muestra una tendencia creciente desde el invierno de 1988 hasta fines 
del otoño de 1989, aunque los valores dentro de cada estación del año permanecieron 
constantes. En el invierno siguiente (julio de 1989), la masa total del pastizal desciende a 
valores similares a los de julio del año anterior.
1.1 a-Μ ATERI A SECA AEREA
La materia seca en pie se reparte en un 36 % correspondiente a los compartimientos vivos 
(repartida en 29 % de gramíneas y graminiformes, 1 % de estructuras reproductivas y 6 % 
de dicotiledóneas) y 64 % a seco en pie (Tabla ΙΙΙ.I)
La biomasa de gramíneas y dicotiledóneas alcanzan valores máximos a mediados de 
primavera y comienzos del otoño (Tabla ΙΙΙ.I, Gráfico ΙΙΙ.I).
Gráfico ΧΙΙ.i: Past-izal Superior (1025 m sm) . Mat-eria seca (g/m*) de los compartimientos aéreos estimada
durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
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Tabla ΙΙΙ.I: Pastizal Superior (1025 m εiη). Bΐοιηasa y 
necron>asa (g/m2) aérea. Medias ± Error Standard, n - 10.
Se distinguen dos períodos de floración y fructificación: el principal, que se extiende desde 
principios hasta fines de primavera, con un máximo a mediados de dicha estación, y el otro 
a principios de otoño (Tabla ΙΙΙ.I, Gráfico ΙΙI.2).
Gráfico ΙΙI.2: Pastizal Superior (1025 m su). Βlοηasa (g/m2) de los compartimientos aéreos estimada
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
De las especies de gramíneas y graminiformes que presentan flores o frutos en las 
diferentes fechas de muestreο, en la primavera temprana sólo se encuentran una Ciperácea 
y Vιιℓρia deηοηeηsĥ, que es una especie anual invernal. A mediados de primavera fructifican 
las especies cuyos géneros, de acuerdo con su régimen térmico son de afinidad microtérmica 
(Burkart 1975). A fines de dicha estación y principios del otoño, las especies que presentan 
estructuras reproductivas son principalmente de afinidad megatérmica (Tabla ΙΙI. 2).
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FECHA MATERIA SECA (g/m*)











80,0 ± 8,7 
64,9 ± 10,0











33.6 ± 7,8 
22,5 ± 7,8 
13,0 ± 2,9
27.7 ± 4,3




1,3 ± 1,2 
1,2 ± 0,6 
10,5 ± 1,6 








191.2 ± 12,5 









17.9 ± 3,3 
7,0 ± 1,1
145,2 ± 16,7
60.9 ± 3,5 
46,2 ± 7,3
43.8 ± 3,7 
43,4 ± 5,0 
45,0 ±13,0
Tabla ΙΙI.2: PastΙζal Supβrior (1025 m εm). Especies de ςτramΙηeas y gramiηl£ormes halladas en flor en 
las fechas de muestreο durante el periodo julio de 1988 - julio de 1989. Se seftala el régimen térmico de




30-10-88 10-12-88 27-12-88 4-4-89
ΗIΟRΟΤERΗICAS Carβχ sp.
Vulpia dertonensis


















El seco en pie presenta tres picos: uno invernal tardιo primaveral, otro hacia fines de la 
primavera y el tercero hacia fines del otoño (Gráfico ΙΙI.2).
1.1 b-M ATERIA SECA SUBTERRANEA
La media anual de materia seca subterránea es 1130 g /m2, de los cuales 80% 
corresponden a raιces vivas y 20% a raιces muertas. Las raιces vivas se reparten en 70% 
finas + 10% gruesas; y las raíces muertas en 14% finas + 6% gruesas (Gráfico ΙΙI.3).
La materia seca del estrato superficial (0-10 cm), es 780 g/m2. Corresponde en un 79% 
a raíces vivas (68% finas +  11% gruesas) y 21% de raíces muertas (15% finas + 6% 
gruesas) (Gráfico ΙΙI.3).
En el estrato superficial se concentra el 68 % de la biomasa subterránea total, el 68% de 
las raíces vivas, el 72% de las raíces gruesas y el 68% de las raíces finas.
En el estrato de 10-20 cm de profundidad el 82% de la materia seca corresponde a raíces 
vivas, repartidas en 74% de raíces finas +  8% de raíces gruesas. De las raíces muertas, el 
11% son finas y 7% son gruesas (Gráfico ΙΙI.3).
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Las raíces finas constituyen el compartimiento más dinámico de la biomasa subterránea,
mientras que las raíces gruesas no mostraron diferencias significativas durante la mayor parte
del año (Tabla ΙΙI.3).
Gráfico ΙΙI.3: Pastizal Superior (1025 m εn).a) Porcentajes de raíces vivas y nuertas y b) de raíces 
finas y gruesas en los estratos nuestreados (0-10 y 10-20 en de profundidad).
Tabla ΙΙI.3: Pastizal Superior (1025 n sn). Βlοηasa y ηβcrοηasa subterráneas ± un error standard (g/ma), 
n= IΟ, en los dos estratos nuestreados (0—10 y 10-20 en de profundidad).
La materia seca subterránea es más elevada durante el período diciembre-mayo, con un 
máximo otoñal y un mínimo invernal. La biomasa subterránea, con altos valores en 
primavera, se estabiliza en el verano y alcanza un máximo en abril y mayo. En febrero se 
produce el pico de necromasa subterránea (Gráfico ΙΙI.4).
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MATERIA SECA de RAICES (α/m2)
FECHA GRUESAS VIVAS FINAS VIVAS GRUESAS MUERTAS FINAS MUERTAS
ESTRATO SUPERFICIAL (0-10 cm)
julio IΟ, 1988 
setiembre 30, 1988 
oc*tubre 30, 1988 
diciembre IΟ, 1988 
febrero 18, 1989 
abril 4, 1989 
mayo 27, 1989 




48.7 ± 7,8 
104,0 ± 22,7
77,2 ± 7,8 
101,2 ± 10,6 
100,2 ± 18,0 
59,9 ± 9,6 
87,6 ± 9,2





637.3 ± 65,3 
698,8 ± 47,4
















93.3 ± 23,63 
110,5 ± 30,68
113.8 ± 13,84 
115,7 ± 20,14
ESTRATO PROFUNDO (10-20 cm)
julio IΟ, 1988 
setiembre 30, 1988 
octubre 30, 1988 
diciembre IΟ, 1988 
febrero 18, 1989 
abril 4, 1989 
mayo 27, 1989 




14.1 ± 2,24 
22,6 ± 4,46
38.1 ± 4,25 
41,5 ± 4,23












32.4 ± 19,4 





23.6 ± 3,6 
7,3 ± 2,3
24.5 ± 3,7
60,5 ± 14,3 
12,4 ± 5,2 
4,9 ± 1,5 
37,1 ± 8,0
44.0 ± 10,2 
45,3 ± 11,6
40.1 ± 14,4 
58,3 ± 16,1 
37,8 ± 6,6
Gráfico ΙΙI. 4: Pas•tizal Superior (1025 m sin). Ma•teria seca (g/m2) de las raíces vivas y muertas en los 
estratos muestreados (Ο-iΟ y 10-20 cm de profundidad) estimada durante el período julio de 1988-julio
de 1989.
1.2- HOJARASCA
La hojarasca presenta valores bajos durante todo el año, excepto a fines de diciembre, 
cuando ocurre la mayor acumulación en este compartimiento. El valor más bajo se observa 
a comienzos del mismo mes. Se manifiesta un ciclo de crecimiento anual de este stock desde 
julio a diciembre y de decrecimiento hacia el invierno siguiente (Tabla ΙΙΙ.I).
1.3- PRODUCTIVIDAϋ PRIMARIA NETA
La productividad neta del período de estudio es 1157 g/m2.año de los cuales 67% 
corresponden a productividad subterránea y 33% a productividad aérea. El 64% de la 
productividad neta anual es invemo-primaveral y el 36% restante es estivo-otoñal (Tabla 
ΙΙI. 4).
De la productividad invemo-primaveral, las plantas destinan el 63% al crecimiento de 
raíces y el resto a estructuras aéreas. Durante el período estivo-otoñal 75% de la 
productividad es subterránea y el 25% restante es aérea (Tablas ΙΙI.5 y ΙΙI.6).
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Tabla ΙΙI.4: Productividad primaria neta, mortalidad y desaparición totales (aéreas + subterráneas) en 
el Pastizal Superior (1025 m εa) durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Las tasas diarias de productividad neta total del pastizal presentan valores pico durante la 
primavera y el otoño. Valores más bajos se registran a fines del invierno-principios de 
primavera y durante el verano. No se observa crecimiento neto de la vegetación a fines del 
otoño-principios del invierno (Tabla ΙΙI.4, Gráfico ΙΙI.5).
Gráfico ΐΐI.5: Pastizal Superior (1025 m sm). Tasas diarias (g/m2.dia) de productividad primaria neta, 
mortalidad y desaparición totales dχιτaηte el período julio de 1988-julio de 1989.
1.3 a-PRODUCTIVIDAϋ PRIMARIA AEREA NETA
La productividad primaria aérea neta (ΡΡAΝ) anual es 378 g/m2año, de los cuales el 73% 
se producen durante el período invemo-primaveral y el 27% durante el período estivo-otoñal.
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Periodo Intervalo PRODUCTIVIDAD TOTAL MORTALIDAD TOTAL DESAPARICION TOTAL





































































Las tasas diarias de ΡΡAΝ presentan un pico primaveral y otro otoñal. Durante el verano 
y mediados del otoño las tasas son bajas. A comienzos del invierno la ΡΡAΝ es nula (Tabla 
ΙΙI.5, Gráfico ΙΙI.6).
Tabla ΐΐI.5: Product•ividad primaria neta (ΡΡAΝ), Mortalidad, calda a la hojarasca y desaparición aéreas 
en el Pastizal Superior durante el período julio de 1988-julio de 1989.
El esfuerzo reproductivo del pastizal, estimado para las gramíneas y graminiformes 
como el cociente entre la producción de estructuras reproductivas/producción neta total 
(Gadgil y Solbrig 1972), expresado en porcentaje, es 0,9%. El 96% de la producción de 
estructuras reproductivas es primaveral, el resto ocurre durante el otoño.
Gráfico χΐI.β: Pastizal Superior (1025 m su). Tasas diarias (g/m*.dia) de productividad prinaria neta 
aérea (ΡΡAΝ), Mortalidad aérea y caída a la hojarasca dχurante el período julio de 1988-julio de 1989.
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Periodo Intervalo ΡΡAΝ MORTALIDAD AEREA CAIDA DESAPARICION AEREA






















































































1.3 b-PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA NETA
La productividad estimada a partir del enraizamiento en cilindros de suelo vacío en 
intervalos de aproximadamente 40 días, los cuales se reemplazan periódicamente, fue nula 
debido probablemente a que el tiempo que permanecieron enterrados dichos cilindros no fue 
suficiente como para permitir el crecimiento de raíces dentro de ellos.
La estimación de la productividad subterránea anual varía según el método empleado. A 
partir del método de ocupación de suelo en cilindros que permanecieron enterrados durante 
un año (Tabla 111.6) la producción de raíces es un 30% menor que la obtenida mediante la 
Sumatοrΐa de las diferencias significativas de materia seca entre intervalos sucesivos. A partir 
de este último método se obtuvieron los siguientes resultados: de la producción subterránea 
anual, 778 g/m2.año, el 58% se produce durante el período invemo-primaveral, 11 % durante 
el verano y el 31 % en el otoño. Las tasas diarias de productividad neta subterránea son altas 
desde mediados a fines de primavera y a comienzos del otoño (Tabla ΙΙI.7, Gráfico ΙΙI.7).
Tabla ΙΙI.6: Producción ρr±ΒarΙa ne-ta subterránea anual en el Pastizal Superior (1025 n su) durante el 
período julio 1988-julio 1989 y julio 1989-julio 1990, est±ηada ιtediante cilindros de suelo vacio. Media
± error standard-
PRODUCCION DE RAICES
Período N β de muestras (g/m*.año)
1988-1989 5 490 ± 47
1989-1990 15 372 ± 20
Tabla ΙΙI.7: Productividad primaria neta, mortalidad y desaparición subterráneas en el Pastizal Superior 
(1025 m sm) durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Periodo Intervalo PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA MORTALIDAD SUBTERRANEA DESAPARICION SUBTERRANEA
(dias) <g/m*int) (g/m*.dia) (g/m*int) (g/m*.dia) (g/ma int) (g/m*.dia)
julio-setiembre 82 133,4 1,6 0 , 0 0 , 0 110,5 1,3
setiembre-octubre 30 128,2 4,3 0 , 0 0 , 0 59,0 2,0
octubre-diciembre 41 185,7 4,5 185,7 4,5 0 , 0 0 , 0
diciembre-diciembre 17 21,6 1,3 21,6 1,3 0 , 0 0 , 0
diciembre-febrero 52 66,4 1,3 66,4 1,3 0 , 0 0 , 0
febrero-abril 45 243,2 5,4 0 , 0 0 , 0 144,7 3,2
abril-mayo 54 0 , 0 0 , 0 28,9 0,5 28,9 0,5
mayo-julio 45 0 , 0 0 , 0 388,0 8,6 388,0 8,6
ANUAL 778,5 690,6 731,1
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Gráfico ΙΙI.7: Past,izal Superior (1025 m sin). Tasas diarias (g/m*.dia) de product,ividad primaria net,a, 
mor•talidad y desaparición subterráneas dνιτaηt,e el periodo julio de 1988-julio de 1989.
1.4-MORT ALIϋAD
La mortalidad total es ΙΟIΟ g/m2 año, de los cuales un 68% se debe a mortalidad de las 
raíces.
El 25 % de la mortalidad aérea anual ocurre a fines del invierno, 45 % durante la primavera 
y 24% en el otoño (Tabla ΙΙI.4).
La tasa diaria de mortalidad es elevada a mediados de primavera y a fines del 
otoño-principios del invierno, siendo mύιimas a comienzos de la primavera y del otoño (Tabla 
ΙΙI.4, Gráfico ΙΙI.5).
La tasa de mortalidad aérea diaria es máxima a mediados de primavera, disminuye durante 
el verano y se mantiene con bajos valores el resto del año (Tabla III.5, Gráfico 111.6).
La mortalidad de raíces se observa desde fines de primavera hasta fines del verano, es nula 
a comienzos del otoño, con tasas diarias muy elevadas a fines de este último período (Tabla 
ΙΙI.7, Gráfico ΙΙI.7).
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1.5-CAIDA A LA HOJARASCA
La caída a la hojarasca presenta un pequeño pico a principios de primavera, un máximo 
a fines de esta estación y valores mínimos a fines de otoño, siendo nula durante el resto del 
año (Tabla ΙΙI.5, Gráfico 111.6).
Ι.ό-DES APARICION DE MATERIA SECA
En el año de estudios la desaparición total de materia seca es 941 g/m2.año. El 78% de 
los mismos se deben a la desaparición de raíces y el 22% a la desaparición de material aéreo.
La desaparición de material vegetal ocurre 28% durante la primavera, 9% durante el 
verano y 69% en el otoño.
La tasa diaria de desaparición de materia seca es elevada a principios de primavera, a fines 
del verano-principios del otoño, y presenta su valor máximo a fines del otoño-principios del 
invierno. A fines de primavera la desaparición es nula (Tabla ΙΙI.4, Gráfico ΙΙI.5).
La tasa de desaparición de material aéreo es máxima en la primavera. Presenta valores 
más bajos en el verano y miηϊmos en el otoño (Tabla ΙΙI.5).
La tasa diaria de desaparición de raíces, con valores bajos a principios de primavera, se 
hace nula durante el verano, y aumenta a principios de otoño, alcanzando valores muy 
elevados a fines de este último período (Tabla ΙΙI.7, Gráfico ΙΙI.7).
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1.7 -NUTRIENTES
1.7 a-CONCENTRACION DE NUTRIENTES
Las mayores concentraciones de N, P, K y Ca se observan en la biomasa aérea (Tabla
111.8).
En las dicotiledóneas la concentración de nutrientes es N > Ca ≈  K > > P. La 
variación en la concentración de Ca, Κ y Ρ  muestra que es durante el verano cuando las 
dicotiledóneas presentan menor concentración de esos elementos. El N presenta una tendencia 
inversa, con un máximo estival. Los valores más elevados de Ca se corresponden con el 
invierno y la primavera temprana (Gráfico 111.8).
GrífΙeο ΙΙI.β: Ρast,iζΑl Superior (1025 m sin). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las dicotiledóneas, dχιτaηte el período julio de 1988-julio de 1989.
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Tabla 111.8: Past•izal Sup«rior (1025 m si). Concent,ración de nut•rient•es (mg/gMS) en los compartimientos 
aéreos. Para el año εe indica la media y el error st•andard.
COMPΑRΤIMIΕNTΟ∕FECHA CONCENTRACION DE NUTRIENTES 
(*g/g MS)
N P K Ca
DICOTILEDONEAS
^1 + S β  1988 + jl 11,10 0,81 9,77 13,40
OC + di 1988 13,40 0,63 11,80 10,41
fβ 1989 15,80 0,47 7,35 10,19
ab + *y 1989 13,40 0,88 12,76 11,84
*βdΙa anual 13,43 0,70 10,42 11,46
error standard 0,83 0,08 1,04 0,64
GRAMINEAS
jul 1988 13,50 0,75 7,67 2,83
sβt 1988 12,70 1,33 10,85 2,31
OCt 1988 16,60 0,67 9,19 2,20
dic, IΟ 1988 11,90 0,63 9,47 2,60
dic, 27 1988 10,80 0,53 8,54 2,51
abr 1989 14,70 0,78 11,44 2,41
jul 1989 11,70 0,62 8,36 2,66
ΒβdΙa anual 13,13 0,76 9,36 2,56
error standard 0,70 0,09 0,48 0,09
FRUTOS
se + οe + di 1988 16,40 0,84 8,98 1,60
ab 1989 7,70 0,88 12,63 1,50
SECO EN PIE
jl 1988 7,50 0,30 2,19 3,11
se 1988 7,00 0,33 3,15 2,83
οe 1988 8,40 0,29 1,88 3,04
IΟ di 1988 9,30 0,39 3,78 3,39
27di 1988 6,80 0,32 3,49 2,40
*y 1989 6,80 0,25 1,87 2,29
jl 1989 7,00 0,24 2,75 2,84
ΒβdΙa anual 7,54 0,30 2,73 2,84
error standard 0,34 0,02 0,27 0,14
HOJARASCA
jl 1988 7,00 0,30 1,62 3,79
IΟ di 1988 8,80 0,32 1,26 2,90
27di 1988 8,90 0,41 3,15 4,79
ab 1989 9,80 0,29 1,60 3,01
jl 1989 10,40 0,40 1,05 4,98
media anual 8,98 0,34 1,74 3,89
error standard 0,52 0,02 0,33 0,39
En las gramíneas la concentración de nutrientes presenta el siguiente orden: N > K > > 
Ca > P. La concentración de N alcanza un máximo a mediados de primavera. El P presenta 
su valor más elevado a principios de dicha estación y luego varia poco durante el resto del 
año. La concentración de K en este compartimiento es mayor a comienzos de la primavera 
y a comienzos del otoño. La concentración de Ca se mantiene prácticamente constante 
durante todo el año (Tabla 111.8, Gráfico ΙΙI.9).
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Gráfico ΙΙI.9: Ρaεt•izaΙ Superior (1025 m sin). Concent,ración de nut•rien■tes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las gramíneas, durant•e el periodo julio de 1988-julio de 1989.
Comparando las gramíneas y dicotiledóneas (test t de Student, P < 0,05) las medias 
anuales de las concentraciones de los nutrientes analizados son similares, con excepción del 
Ca, que es 4,5 veces mayor en las dicotiledóneas.
En las estructuras reproductivas de las gramíneas las diferencias mayores se observan 
en las concentraciones de K y N. La concentración de N en el perí'odo de floración invemo- 
primaveral, duplica a la correspondiente al período otoñal. En el caso del K, la concentración 
otoñal es 1,4 veces más elevada. El P y el Ca presentan valores similares en ambos períodos 
(Tabla 111.8).
En el seco en pie la concentración de nutrientes se ordena de la siguiente forma: N >  >  
K ≈  Ca >  P. Las concentraciones de los cuatro nutrientes considerados alcanzan un 
máximo a comienzos del mes de diciembre, coincidiendo con el pico en la mortalidad aérea. 
A fíηes de este mes, cuando la caída a la hojarasca es máxima, las concentraciones de dichos 
nutrientes presentan valores más bajos. Esta tendencia decreciente continua hacia el otoño 
(Tabla 111.8, Gráfico ΙΙΙ.IΟ).
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Gráfico ΙΙΙ.IΟ: Past-izal Superior (1025 m su). Concen■tración de nutrientes (mg/gMS) en el seco en pie,
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
El seco en pie, comparado con los compartimientos aéreos vivos (test t de Student, P < 
0,05), presenta concentraciones menores de los nutrientes analizados.
En la hojarasca la concentración de los nutrientes es N >  >  Ca > K >  P. El máximo 
en las concentraciones de los nutrientes P, K y Ca ocurre a fines de diciembre coincidiendo 
con el pico de materia seca de este compartimiento. Las concentraciones de los mismos 
disminuyen hacia el otoño. En el caso del P y Ca, los valores aumentan a principios del 
invierno, mientras que la concentración de K es mínima en dicho período. La concentración 
de N muestra una tendencia creciente desde julio de 1988 a julio de 1989 (Tabla ΙΙI.7, 
Gráfico ΙΙΙ.ΙI).
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Gráfico ΙΙΙ.ΙI: Pas*tizal Superior (1025 m su). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en la hojarasca,
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Las concentraciones de N y Ca son mayores en la hojarasca que en el seco en pie, en 
cambio el K y el P presentan valores similares, el primero, y más bajos, el segundo (test t 
de Student, P < 0,05).
En las raíces finas vivas la concentración de nutrientes en orden decreciente es: N, Ca, 
Κ y Ρ .  Las concentraciones de Ca, Ρ y Ν  disminuyen marcadamente a mediados del otoño, 
período en el cual la mortalidad en dicho compartimiento es máxima. El resto del año las 
concentraciones de Ca y P se mantienen cercanas al promedio anual. Los valores más 
elevados de N son invemo-primaverales. En el caso del K, las mayores concentraciones son 
invernales, con un mínimo en el verano (Tabla ΙΙI.9, Gráfico ΙΙI. 12).
40
Gráfico ΙΙI.12: Pastizal Superior (1025 m su). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raíces finas 
vivas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
Las concentraciones de los nutrientes analizados son mayores en las raíces finas vivas que 
en las raíces gruesas vivas (P < 0,05). En estas últimas, los valores del Ca presentan un 
mínimo a mediados de primavera y un máximo a fines de ese período. El P disminuye en el 
otoño, con respecto a los valores de primavera, alcanzando un máximo en el invierno. En 
este momento también la concentración de K es máxima. El N aumenta a mediados de 
primavera y luego se mantiene con valores similares (Gráfico ΙΙI. 13)
Gráfico ΙΙI.13: Pastizal Superior (1025 m su). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raíces 
gruesas vivas, durante el período julio de 1988-julio de 1989.
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Tabla ΙΙI.9: Pas*tizal Supβrior (1025 m sin). Concen*tración de nu*trientes (mg/gMS) en los compartimientos 










jl 1988 8,40 0,45 0,74 2,76
OC 1988 8,40 0,36 0,62 2,84
di, 10 1988 7,10 0,37 1,06 2,98
fe 1989 7,30 0,39 0,82 2,95
my 1989 5,90 0,28 0,53 2,41
jl 1989 7,10 0,40 0,71 2,97
media anual 7,37 0,37 0,75 2,82
error standard 0,35 0,02 0,07 0,08
RAICES FINAS MUERTAS
jl 1988 11,30 0,52 0,74 3,83
se + οe 1988 8,00 0,38 0,62 3,73
fe 1989 10,70 0,59 1,19 4,77
my 4- jl 1989 8,60 0,40 0,81 3,72
media anual 9,65 0,47 0,84 4,01
error standard 0,69 0,04 0,11 0,22
RAICES GRUESAS VIVAS
jl 1988 4,60 0,20 0,44 1,77
OC 1988 5,10 0,18 0,36 1,29
di 1988 4,50 0,20 0,49 2,26
ab 1989 5,30 0,16 0,42 1,74
jl 1989 5,00 0,27 0,98 1,84
media anual 4,90 0,20 0,54 1,78
error standard 0,14 0,02 0,10 0,14
RAICES GRUESAS MUERTAS
jl + se 4- O C  1988 6,90 0,31 0,64 3,97
di 1988 5,80 0,31 0,82 5,46
my 4- jl 1989 7,90 0,39 1,77 5,43
media anual 6,87 0,33 1,08 4,96
error standard 0,50 0,02 0,29 0,40
De los compartimientos subterráneos, las raíces fíηas muertas, tienen las mayores 
concentraciones de nutrientes (test t de Student, P < 0,05). Los mismos muestran un máximo 
estival y luego disminuyen hacia el período otoño-invernal. Se observó una fuerte variación 
de la concentración de nutrientes, especialmente de K y N entre los meses de julio de 1988 
y julio de 1989; en este último los valores de K y N duplicaron a los del año anterior (Tabla 
ΠI.δ, Gráfico ΙΙI. 14).
Gráfico ΙΙI.14: Pastizal Superior (1025 m sm). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raΙces finas 
muertas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
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Las concentraciones de los nutrientes en las raíces gruesas muertas muestran una 
tendencia creciente desde julio de 1988 a julio de 1989. (Tabla 111.8).
1.7 b-ALMACENAJE MINERAL
Los almacenajes de nutrientes en el material vegetal total (vivo + muerto) siguen el orden 
N >  >  Ca > K > P, siendo respectivamente 12,4; 4,9; 3 y 0,6 g/m2. Del almacenaje 
mineral total, los compartimientos subterráneos representan el 67% del N y 69% del P (50% 
en las raíces vivas y 18% en las raíces muertas), el 29% del K ( 21% en las raíces vivas y 
8% en las muertas) y el 70% del Ca (48% en las raíces vivas y 22% en las muertas). En la 
biomasa aérea se almacenan el 14% del N, 16% del P, 44% del K y 10% del Ca, mientras 
que en el seco en pie se encuentra el 15% del N, 12% del P, 23% del K y 14% del Ca; y 
en la hojarasca el 3% del P, el 4% del N y del K, y el 5% del Ca. En el material vivo 
(mineralomasa aérea + mineralomasa subterránea) se encuentra el 63% del N, el 66% del 
P, el 65% del K y el 59% del Ca (Tablas IΠ.9 y ΙΙΙ.IΟ).
Con respecto al almacenaje mineral aéreo, las dicotiledóneas contribuyen con el 8% del 
P, 6% del N, Ι Ι % Κ y  16% del Ca; las gramíneas más sus estructuras reproductivas 
almacenan el 40% del P, el 34% del N, el 49% del K y 19% del Ca. En el seco en pie se 
encuentran el 39% del P, 46% del N, 39% del K y 48% del Ca, mientras que en la 
hojarasca se encuentran el 10% del P, 12% del N, 6% del K y 16% del Ca (Tabla ΙΙI.9).
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Tabla ΙΙΙ.IΟ: Past•izal Superior (1025 m εu). Almacenaje mineral (g/m2) en los compartimientos aéreos







jl + se 1988 + jl 0,17 0,01 0,15 0,21
O C  + di 1988 0,35 0,02 0,31 0,28
fe 1989 0,14 0,01 0,13 0,17
ab + my 1989 0,32 0,02 0,30 0,28
media anual 0,25 0,02 0,22 0,23
error standard 0,05 0,00 0,04 0,02
GRAMINEAS
jl 1988 1,08 0,06 0,61 0,23
βe 1988 0,82 0,09 0,70 0,15
O C  1988 1/74 0,07 0,97 0,23
di, IΟ 1988 1,22 0,07 0,97 0,30
di, 27 1988 1,06 0,05 0,84 0,25
ab 1989 2,38 0,13 1,85 0,39
jl 1989 1,39 0,07 0,99 0,32
media anual 1,39 0,08 0,99 0,27
error standard 0,18 0,01 0,14 0,03
FRUTOS
se + οe + di 1988 0,172 0,0088 0,094 0,0168
ab 1989 0,003 0,0004 0,005 0,0006
SECO EN PIE
jl 1988 1,43 0,06 0,42 0,59
se 1988 1,90 0,09 0,85 0,77
οe 1988 1,61 0,06 0,36 0,58
di, IΟ 1988 2,87 0,12 1,17 1,05
di, 27 1988 1,34 0,06 0,69 0,47
my 1989 1,89 0,07 0,52 0,64
jl 1989 1,83 0,06 0,72 0,74
media anual 1,84 0,07 0,68 0,69
error standard 0,18 0,01 0,10 0,07
HOJARASCA
jl 1988 0,13 0,01 0,03 0,07
di,ΙΟ 1988 0,06 0,00 0,01 0,02
di 27 1988 1,29 0,06 O, 46 0,69
ab 1989 0,45 0,01 0,07 0,14
jl 1989 0,45 0,02 0,05 0,22
media anual 0,48 0,02 0,12 0,23
error standard 0,20 0,01 0,08 0,11
TOTAL AEREO 4,04 0,19 VOOiΜ 1,43
Tabla ΙΙΙ.ΙI: Pastizal Superior (1025 m sm). Almacenaje mineral (g/m2) en loε compartimientos 
subterráneos. Para el año se indica la media y el error standard.
COMPARTΙΗIΕNTΟ∕FECHA ALMACENAJE MINERAL
<g/m*>
N P K Ca
RAICES FINAS VIVAS
jl 1988 4,48 0,24 0,40 1,47
OC 1988 7,49 0,32 0,55 2,53
di, IΟ 1988 5,68 0,30 0,84 2,38
fβ 1989 5,64 0,30 0,64 2,28
my 1989 5,64 0,27 0,51 2,30
jl 1989 4,49 0,25 0,45 1,88
media anual 5,57 0,28 0,56 2,14
er•ror standard 0,41 0,01 0,06 0,15
RAICES FINAS MUERTAS
jl 1988 2,20 0,10 0,14 0,74
εe + οe 1988 O, 43 0,02 0,03 0,20
fe 1989 2,91 0,16 0,32 1,30
my + jl 1989 1,39 0,06 0,13 0,60
media anual 1,73 0,09 0,16 0,71
error standard 0,46 0,03 0,05 0,20
RAICES GRUESAS VIVAS
jl 1988 0,74 0,03 0,07 0,28
OC 1988 0,32 0,01 0,02 0,08
di 1988 0,57 0,03 0,06 0,29
ab 1989 0,76 0,02 0,06 0,25
jl 1989 0,41 0,02 0,08 0,15
media anχιal 0,56 0,02 0,06 0,21
error standard 0,08 0,00 0,01 0,04
RAICES GRUESAS MϋERΤAS
jl + εe + οe 1988 0,40 0,02 0,04 0,23
di 1988 0,43 0,02 0,06 0,40
my + jl 1989 0,71 0,03 0,16 0,49
media anual 0,51 0,02 0,09 0,37
error standard 0,08 0,00 0,03 0,06
TOTAL SϋΒΤERRΑΝEΟ 8,37 0,41 COo" U> * u>
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1.7 c-SUELOS
Los suelos de este pastizal, caracterizados de acuerdo con las clasificaciones de Areηs y 
Etchevere (1966) se consideran, en cuanto a la profundidad, muy someros ya que difícilmente 
sobrepasan los 20 cm; en cuanto a la textura, son franco arenosos, con presencia de gravas 
y gτavillas y de acuerdo con el pH son suelos ácidos. El porcentaje de saturación con bases 
es bajo, mientras que el contenido de materia orgánica, según la clasificación propuesta por 
Hardy (Hardy 1961, en Fassbender 1982) es muy alto. El contenido de nitrógeno se encuentra 
dentro del rango más frecuente (0,2 y 0,7 % de nitrógeno) citado para suelos (Fassbender 
1982). La relación C/N se encuentra dentro de los valores comunes (10 a 12) para el estrato 
A (Areηs y Etchevere 1966) para suelos de pastizal. En cuanto al contenido de P, se 
consideran suelos deficientes. La saturación con bases es baja (inferior al 50%). De acuerdo 
con estas características este suelo se denomina Haplumbrets Ιίtico. Estos suelos se 
caracterizan por presentar un epipedon úmbrico (horizonte superficial oscuro que tiene una 
saturación con bases inferior al 50%; en cuanto al color, espesor, carbono orgánico y 
contenido de P, reúne las condiciones requerida por un epipedon mόΙico), y contacto Ιίtico 
dentro de los primeros 50 cm profundidad del suelo (Sοil Survey Staf 1990) (Tabla 111.12).
Tabla ΙΙI.12: Pas■tizal Superior (1025 iα sin). Datos analíticos del suelo.
Profundidad (en) 0 1 ΜO (%) 10,7
pH (en past-a) 4/1 C. I.C. (m.e./ΙΟΟ) 23,6
Composición granulοmétrica (%) Bases de intercambio (m.e./ΙΟΟ)
Arena 54,4 Ca++ 5,8
Arcilla 9,6 Mg++ 2,8
Limo 36,0 Na+ 0,2
Fósforo (ppm) 7,0 K+ 0,4
Carbono orgánico (%) 6,2 Satχuración con bases (%) 39
Nitrógeno total disponible(%) 0,49 Densidad aparente (g/cm3) 0,702
C/N 13
1.7 d- ΜΙΝΕΚALΙΖACIOΝ
La mineralización de nutrientes estimada a partir de la cosecha de la hojarasca es 0,07 
g/m2.año de P; 1,86 g/m2.año de N; 0,38 g/m2.año de K y 0,77 g/m2.año de Ca. Estos 
valores fueron calculados a partir de la desaparición de hojarasca, la cual incluye tanto a la 
descomposición como a la ρarticulación del material e importación o exportación por
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transporte mediante agentes tales como el viento y el agua. La mineralizadόη de nutrientes 
desde las raíces se considera igual al retorno por dicha via, y fue de acuerdo con las 
estimaciones para el año de estudios, 0,25 gP/m2.año; 5 gN/m2.año; 0,5 gK/m2.año; 1,9 
gCa/m2.año. De acuerdo con estas estimaciones las raíces aportaron al suelo mediante su 
descomposición y mineralización, durante el periodo de estudios, el 78 % del P, 73 % del 
N, el 70 % del Ca y el 56 % del K proveniente de la vegetación.
1.7 e-CICLO DE LA MATERIA SECA, MATERIA ORGANICA Y NUTRIENTES
Ciclo de la materia seca y materia orgánica (Gráfico ΙΙI. 15)
El material vegetal vivo, (aéreo + subterráneo) representó el 67% de la materia seca (9% 
+ 58% respectivamente) y la necromasa el 33% (15% seco en pie + 15% raíces muertas 
+ 3% hojarasca). Las mismas proporciones se mantienen cuando se refieren a la materia 
orgánica.
La mortalidad aérea anual constituyó el 84% de la productividad aérea. A su vez la caída 
a la hojarasca representó el 73% de dicha mortalidad. El 90% del material que se incorporó 
a la hojarasca desapareció en el término de un año. La mortalidad subterránea anual 
representó el 94% de la productividad subterránea y el 100% de las raíces que murieron, 
desaparecieron como tales durante el año. De este modo, durante el periodo de estudio, 
llegaron al suelo 963 g/m2.año de materia seca (o 881 g/m2.año de materia orgánica), 
incorporándose al mismo, de acuerdo con las estimaciones de desaparición, el 98% de esas 
cantidades.
46
Gráfico ΧΙi. 15: a) Modelo del Ciclo de la materia seca y ϊ>) materia orgánica en el Past:izal Superior.
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Ciclo del Fosfóro (Gráfico ΙΙΙ.Iβ)
Los requerimientos de P que satisfacϊerοη la productividad total de la vegetación fueron 
0,58 gP/m2.año, 27 % de los cuales provino de la retranslocación de nutrientes.
Del requerimiento anual de P, 54% satisfizo la productividad aérea y el 46% restante, la 
productividad subterránea.
En el año de estudio, mediante la mortalidad aérea se incorporaron al seco en pie 0,105 
gP/mLaño, mientras que el retorno aéreo fue de 0,070 gP/m2.año. Durante este año se 
acumularon 0,004 gP/m2.año en dicho compartimiento y 0,03 gP/m2.año fueron lavados del 
material en pie, acelerando su incorporación al suelo.
El retorno total de P al suelo a través de los detritos vegetales fue 0,32 gP/m2.año 
(representando el 55% del fósforo requerido en la productividad), de los cuales el 78% fueron 
aportados por las raιces. El lavado de los tejidos aéreos en pie aportó al suelo 0,075 
gP/m2.año, el cual significa el 13% del P necesario en la productividad del pastizal. Durante 
el período de estudios la deροsΐtacίóη atmosférica fue 0,006 gP/m2.año. Esta vΐa representa 
el 1 % del requerimiento anual.
La mineralización de P fue 0,32 gP/m2.año, de los cuales el 22% procedió de la 
mineralización de material aéreo y el 78% restante provino de las raιces.
Del P absorvido por las plantas durante el período de estudios, el 75% retornó al suelo 
en el mismo lapso, a través de la caída a la hojarasca y la mortalidad de raíces; 17% ingresó 
mediado por la lluvia que lava los tejidos aéreos y 1% a través de la depositadόη 
atmosférica. El 7% restante se encuentra en el material vegetal que se incrementó teniendo 
en cuenta el inicio y el final del período de muestreο (seco en pie, hojarasca y raíces vivas). 
De este modo la demanda de fósforo del suelo por parte de las plantas (absorción) fue 
balanceada por los ingresos desde diferentes vΐas (pluviolavado, caΐda a la hojarasca, 
mortalidad de raíces y deροsΐtacίóη atmosférica) sumado a la cantidad de nutriente que queda 
retenida en la vegetación durante el período de estudio. La misma se considera extraída de
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Ιa solución del suelo. Si la concentración del P disponible ha de mantenerse constante, 
entonces esa magnitud debe ser provista por el complejo de intercambio y por meteorizadόη.
Gráfico 111.16: Ηοdelο del Ciclo del fósforo en el Ρest:ΙζaΙ Superior. 1: mineralomasa aerea, 2: 
mineralomasa en las raíces vivas, 3: necronutxient.es en el εeco en pie, 4: necronutxient.es en las raíces
muert-as, 5 : necronutrient.es en la hojarasca.
Ciclo del Nitrógeno (Gráfico 111.17)
Los requerimientos totales de N de la vegetación fueron 10.7 gN/m2.año, la 
retranslocación aportó el 14% de los mismos.
Los requerimientos aéreos de N constituyeron el 47 % del total; el 53 % restante satisfizo 
las necesidades de las raíces.
Al seco en pie ingresó durante el periodo julio 1988-julio 1989, a través de la mortalidad 
aérea, 2,49 gN/m2.año. Se acumularon en dicho compartimiento 0,4 gN/m2.año N durante 
ese año, y el retomo a través de la caΐda a la hojarasca fue 1,97 gN/m2.año. El lavado de los 
tejidos en pie aportó 1,45 gN/m2.año.
El retomo de nitrógeno a través de la vegetación fue 6,7 gN/m2.año, de los cuales 74% 
provino del material subterráneo. Del N requerido para Ιa productividad, en el año de estudio
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retornó el 63% por la vΐa de los detritos, y 14% por medio del lavado de los tejidos aéreos.
Por mineralización se incorporaron al suelo 6,8 gN/m2.año. De los mismos 73% 
provinieron de la descomposición de las raíces.
Del N absorbido durante el período de muestreο 72% retornaron a través de los detritos 
vegetales, 16% se incorporó al suelo por lavado de los tejidos aéreos en pie, 8% quedo 
retenido en compartimientos vegetales que mostraron una tendencia creciente de un año con 
respecto al otro, y 3% por deροsίtacΐóη atmosférica seca y húmeda. Queda un déficit que 
representa menos del 0,02 % del N disponible en el suelo y que podría ser compensado por 
la fijación microbiana de N, la cual no ha sido considerada.
Gráfico ΧΙI. 17: Modelo del Ciclo del ni•trógeno en el Pastizal Superior. 
Referencias cono en el gráfico ΙIΧ.16.
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Ciclo del Potasio (Gráfico 111.18)
Los requerimientos totales de K necesarios para la productividad primaria neta del sistema 
fueron 4,5 gK/m2.año, de los cuales el 48 % fueron suministrados por retranslocación.
La productividad aérea requirió el 87 % del K necesario para la productividad total.
La mortalidad y el retomo aéreos presentaron durante el año 1988-1989 una diferencia 
en favor de la primera en cuanto al K involucrado en dichos procesos (1,05 gK/ιηLaño y 
0,67 gK/m2.año respectivamente), acumulándose 0,3 gK/m2.año en el seco en pie en dicho 
año.
El retomo de K al suelo, a través de la caϊda a la hojarasca y mortalidad de raíces, fue 
1,16 gK/m2.año, de los cuales 57% provinieron del material aéreo y 43% del subterráneo.
La mineralizadόη de K al suelo fιιe 0,86 gK/m2.año (44% provenientes de la 
mineralización de la hojarasca y 56% de las raíces).
El retomo de K al suelo proveniente de la vegetación representa el 52% de la absorción, 
17% permanecieron retenidos en la vegetación y 30% se incorporaron al suelo a través del 
lavado desde los tejidos aéreos vivos. Sumándose a lo anterior el K proveniente de la 
depositadόη atmosférica, el cual representa el 26 % de la cantidad absorvida durante el año 
de estimaciones, la diferencia entre ingresos y egresos de potasio en el suelo resulta positiva.
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Gráfico ΙΙΙ.Iβ: Modelo del Ciclo del ροt-aεiο en el Past,izal Superior. Referencias como en el grífΙeο111.16
Ciclo deΙ Calcio (Gráfico ΙΙI. 19)
Los requerimientos totales de Ca fueron 3,4 gCa/m2.año, los cuales se satisfacen 
enteramente por absorción, ya que no existe retranslocación de este nutriente debido a su 
escasa movilidad en la planta.
Mediante la mortalidad se incorporaron al seco en pie 0,92 gCa/m2.año, los cuales 
mostraron una tendencia acumulativa, ya que el retomo aéreo fue en el año de estudio 0,61 
gCa/m2.aδo.
El retomo total de Ca fue 2,5 gCa/m2.año, el cual provino mayoritariamente de las raιces 
(76 %).
Los aportes al suelo por mineralizadόη fiιeroη 2,7 gCa/m2.año 70 % de los cuales 
provinieron de las raíces.
Comparando el retomo a través de la vegetación con la absorción durante el periodo de 
muestreοs, el balance de Ca en suelo dio un resultado negativo (0,86 gCa/m2.año), pero en
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la vegetación quedan retenidos 0,7 gCa/m2.año y el calcio proveniente de la deροsίtacΐóη 
atmosférica es 1,4 gCa/m2.año, quedando un balance positivo para el suelo.




Dinámica estacional de la mateηa seca y procesos fiιηάοηαles
La cumbre serrana es un sitio frío y húmedo en invierno, con fuertes vientos que en 
verano provocan elevadas tasas evaporativas aún durante la noche (Kristensen 1992). A estos 
factores se suma la escasa profundidad del suelo, lo cual impone una limitación en cuanto al 
volumen de suelo como espacio fisϊco y como recurso que puede ser explotado por la 
vegetación. La forma en la que una planta asigna su biomasa esta relacionada a presiones de 
selección históricas y al ambiente actual (Ρΐper 1989). En el pastizal superior las plantas 
presentan una masa subterránea tres veces mayor a la aérea, lo cual se relaciona con la 
obtención de agua y nutrientes del suelo, y con la función de anclaje, dado que las ráfagas 
de viento suelen superar los 150 Km/hora (Kristensen 1992).
La masa aérea y subterránea del pastizal superior (363 y 1131 g/m2 respectivamente) 
hallada en este estudio coincide con las estimaciones realizadas por Barrera y Frangí (1994) 
en 1982, en pastizales de la misma zona. Para un pastizal de altitud y exposición similar 
señala un máximo de 352 g/m2 en la materia seca aérea y 1350 g/m2 en la subterránea. Con 
respecto a pastizales no pastoreados de ΕE UU, la masa de raíces de los mismos en los 
primeros 30 cm de profundidad presenta un rango entre 168 g/m2 en sistemas de desierto y 
1388 g/m2 en pastizales de montaña (Sims et aℓ. 1978). El pastizal estudiado se encuentra 
cercana al extremo superior de este amplio rango. Los mismos autores estimaron una masa 
aérea entre 85 g/m2 en desiertos y 598 g/m2 en pastizales de pastos altos. En este caso el 
pastizal superior presenta valores intermedios.
Las variaciones en la biomasa y necromasa y la dinámica seguida por las mismas se 
relacionan con las variaciones en las precipitaciones y en la temperatura a lo largo del año.
La biomasa aérea y subterránea presentan un marcado patrón estacional, con valores pico 
en la primavera y en el otoño, que son periodos favorables en cuanto a las condiciones 
térmicas e hídricas. En dichos períodos también aumenta el seco en pie, poniendo en 
evidencia que cuando la productividad neta aérea es elevada, también lo es la mortalidad. En
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cambio la hojarasca y la necromasa subterránea alcanza los valores mas bajos en esos 
momentos, debido a que las condiciones óptimas para el crecimiento de la biomasa también 
lo serían para los procesos de descomposición. Los últimos compartimientos mencionados 
presentan un pico en el verano coincidiendo con elevada temperaturas del aire y del suelo 
(Kristensen 1992) y una reΙacioη precipitación-ΕνΤ negativa (cf. gráfico II.3). Frangí et al. 
(1980a) y Ricci (1992), en pastizales de la Sierra de la Ventana, señalan un patrón bimodal 
a lo largo del año en la marcha de la biomasa y necromasa aérea. Por otra parte una marcada 
estacionalidad en la dinámica de la masa subterránea es señalada en otros estudios de 
pastizales (Ares 1976, San José et al. 1982, Aerts et al. 1989, Μοηtaηi et al. 1989, de 
Wysiecki y Pérez, 1994).
En este pastizal se verifica una acumulación de seco en pie y hojarasca al final del período 
de muestreο con respecto al inicio del mismo. El primero se incrementa en un 37 % en julio 
1989 con respecto a julio del año anterior. En la hojarasca este aumento es mucho mayor, 
representando el 126% del material inicial. Esta acumulación de necromasa se debería a que, 
después del incendio ocurrido a principios de 1987, el pastizal se encontraría en una fase de 
recuperación de su estructura, donde es frecuente que los compartimientos no productivos 
tiendan a alcanzar más tardίamente valores estables.
Las raíces finas vivas, señaladas como las más efectivas en la absorción de agua (Ares 
1976) se concentran (67%), en este pastizal, en los primeros diez centímetros de profundidad 
del suelo. Fernández et al. (1988) señalan que la densidad de raíces depende de la capacidad 
de crecimiento del sistema subterráneo en respuesta a cambios en el ecosistema suelo. En la 
cumbre serrana la escasa profundidad del suelo limitaría el almacenamiento de agua en el 
mismo, por lo cual adquiere mayor importancia la presencia de una biomasa de raíces capaces 
de aprovechar el agua cuando ésta se encuentra disponible. Cuando el agua es un factor 
limitante, la densidad radical desempeña un papel fundamental en la capacidad de 
aprovechamiento de dicho recurso (Fernández et al. 1988). El cociente raíces vivas/biomasa 
aérea viva, que expresa la proporción de tejido de absorción necesario para mantener una 
unidad de tejido fotosintético, varió entre 12 y 6 en el período de estudios. Los valores más 
elevados corresponden a la primera parte del año, que fiιe relativamente más seca que la 
segunda.
55
En el pastizal superior existe producción durante todo el año, excepto a fines del otoño­
principios del invierno. Es destácaĥle que la misma, a lo largo del año, es asignada en su 
mayor proporción a las raιces. La gran masa de raíces de este pastizal se debe a una alta 
producción de las mismas.
En invierno se detecta productividad neta, tanto aérea como subterránea, siendo esta 
última 1,6 veces mayor que la primera. Ricci (1992) en pastizales serranos de la misma zona 
y Sala et al. (1981) en estudios de la productividad aérea de pastizales de la depresión del 
Salado señalan la existencia de producción neta aérea durante el invierno. A fines del invierno 
de 1988 la mortalidad aérea se asoció a la escasez de lluvias. Dicho déficit hídrico se 
manifiesta en la vegetación a través de la reducción de la biomasa aérea, mediante la 
mortalidad y la caída, el aumento de las raíces finas vivas y de su proporción con respecto 
a la biomasa aérea que sustentan. Un déficit de agua no demasiado severo puede reducir la 
tasa de expansión foliar, en lugar de la tasa fotosintética, de modo tal que más asimilados 
resultan disponibles para el crecimiento de las raíces (Schulze et al. 1987). En relación con 
el status hídrico de una planta Schulze (1982) señala que el crecimiento del tallo es 
promovido cuando el contenido de agua de toda la planta es relativamente alto, mientras que 
cuando es bajo, induce crecimiento de las raíces.
A mediados de la primavera aumentan las tasas diarias de productividad y de desaparición, 
coincidiendo con precipitaciones abundantes y el aumento de las temperaturas. Los 
fotoasimilados se asignan en mayor proporción al crecimiento subterráneo. Hacia fines de este 
período la producción y la mortalidad aérea son máximas. En diciembre se produce la mayor 
parte del esfuerzo reproductivo del pastizal, la muerte de gran parte de las plantas, 
principalmente de su parte aérea y la máxima caída a la hojarasca, coincidiendo con las 
escasas lluvias y la evapotranspiración potencial elevada. En las plantas la reproducción tiene 
un costo, que se expresa en una reducción de la tasa de crecimiento y/o un incremento en la 
mortalidad (ΗarpeΓ 1977). Se ha señalado en las plantas la existencia de un compromiso en 
la canalización de recursos (carbono y nutrientes) hacia diferentes órganos, de modo que lo 
que se destina a reproducción no puede emplearse al mismo tiempo en el crecimiento o 
mantenimiento de estructuras vegetativas (Schulze 1982, Schulze y Chaρin 1987, Chaρin 
1980).
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En el verano la productividad aérea y subterránea disminuyen, respecto de las tasas 
primaverales, manteniéndose la tendencia de asignar una mayor proporción de los 
fotoasimilados hacia las raíces. En este período la desaparición de hojarasca aumenta. Este 
proceso, además de estar directamente ligado a la descomposición, se refiere también a 
material que es llevado por el viento, por pequeños animales o mezclado con el suelo (Frangí 
et al. 1980a, Sims y Singh 1978a).
El pico otoñal coincide con un aumento importante de las precipitaciones y 
consecuentemente de humedad del suelo. Las tasas diarias de productividad son elevadas, 
canalizándose la mayor parte de los fotoasimilados hacia las raíces. La mortalidad diaria para 
el mismo periodo es mínima y aumenta recién a fines del otoño- principios del invierno, 
cuando las temperaturas descienden y las heladas son más frecuentes.
La existencia de dos picos, uno primaveral y otro otoñal, en la productividad primaria neta 
del pastizal estudiado, se relaciona con la composición especifica del mismo. De acuerdo con 
la caracterización realizada por Burkart (1974), los pastizales de la provincia de Buenos Aires 
están constituidos floristicamente por una mezcla de especies de origen mega y microtérmico. 
En el pastizal superior se observa esta composición mixta de especies. Se ubicarían en dichos 
grupos Sΐipa filiculmis y Sorghastrum pelliΐum respectivamente, cada una de ellas, con más 
del 50% de cobertura-abundancia (Frangí y Botónο 1995). Frangí et al. (1980a) y Ricci 
(1992) en pastizales de la Sierra de la Ventana, señalan la existencia de un pico primaveral 
y otro otoñal en la productividad neta aérea, que se relacionaría con el régimen térmico de 
las especies que lo componen. Sim y Singh (1978b) en pastizales de EEUU consideran que 
los pastizales que presentan especies de ciclo estival y de ciclo invernal presentan un patrón 
bimodal en la productividad neta anual, en tanto que los dominados por especies de una u 
otra afinidad térmica, presentan un solo pico durante la estación de crecimiento.
Las plantas vinculan entre si dos medios sumamente disímiles, el suelo y la atmósfera 
(Fernández eΐ al. 1988). En relación con ello, la dinámica de la materia seca aérea se 
diferencia de la subterránea en varios aspectos. El tiempo de renovación, expresado como el 
cociente entre el tamaño de un compartimiento y el flujo de entrada al mismo, en el pastizal 
superior muestra un gran dinamismo, aunque existen diferencias en la velocidad de
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renovación entre compartimientos. El tiempo de renovación menor corresponde a la 
hojarasca, la cual se renueva casi 5 veces en un año. Si se compara el tiempo de recambio 
de los tejidos vivos aéreos, con respecto a los subterráneos, se observa que el sistema es más 
conservativo con respecto a estos últimos. Mientras que el vivo aéreo se recambia 3 veces en 
el año, la renovación de las raíces vivas es anual. Si se compara la renovación de los tejidos 
estaciónaΙmeηte, se ve que el mayor dinamismo en los tejidos aéreos vivos es invernó­
primaveraΙ: 2,4 veces en dicho período (170 dias), versus 0,7 veces durante el período estivo­
otoñal (196 dias). En las raíces las diferencias no son tan marcadas, 0,6 y 0,3 veces en cada 
período respectivamente. Hendrick y Pregitzer (1992) señalan que el tiempo de vida de una 
raíz puede estimarse groseramente como la mitad del tiempo que tarda en renovarse el 
compartimiento de las raíces vivas. En el caso que nos ocupa, el tiempo de vida medio de 
una raíz sería aproximadamente 7 meses. Análogamente una hoja viviría en promedio 2 
meses. Sin embargo el aporte de materia seca al suelo desde los órganos subterráneos es 3 
veces superior que el aporte desde la parte aérea. El suministro de materia orgánica al suelo 
desde la ίfacción fina de las raíces excede lo producido y suministrado al suelo desde la 
hojarasca (Persson 1979). Esta diferencia se debería principalmente a que, en el pastizal 
estudiado, el 67% de la productividad neta se asigna a las raíces. Otra diferencia se establece 
en la vΐa principal seguida por el material aéreo y subterráneo. En el primero se distinguen 
compartimientos de acumulación (seco en pie y hojarasca), mientras que en los órganos 
subterráneos el pasaje de raíz viva a muerta y su posterior desaparición es muy rápida. En 
la dinámica del material aéreo, los picos en la mortalidad, caída y desaparición se encuentran 
desplazados en el tiempo. En las raíces, los picos de mortalidad y de desaparición son 
simultáneos. Mientras que la desaparición aérea constituye el 56% de la productividad neta 
aérea, en este pastizal el 94% de la productividad subterránea se incorpora al suelo ya sea por 
la via de los detritos o a través de la herbívorίa de la fauna del suelo.
La abundante masa y productividad subterráneas de este pastizal tiene importantes 
implicancias en cuanto a la contribución a la materia orgánica y nutrientes del suelo y a la 
estabilidad de los mismos. La masa de raíces constituye un factor de estabilidad del suelo al 
menos por dos razones: el papel de la materia orgánica aportada al complejo coloidal del 
suelo en la retención de nutrientes y agua, y la contribución de la malla intrincada de raíces 
a la cohesión y retención de partícula y agregados del suelo. El valor que adquiere esta vía
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subsuperficial de aporte orgánico ya sido destacada por distintos autores (Chaρman 1970, 
Klein 1977, Daubenmire 1974, Duchaufour 1965, Swifit et al. 1979, Persson 1979).
Concentración, contenido y ciclo de nutrientes
Las concentraciones de los nutrientes reportadas en el presente trabajo resultan un 
promedio de distintos requerimientos y asignaciones de recursos de los grupos de especies que 
integran el pastizal.
En las gramíneas, se observaron aumentos en las concentraciones y contenidos de los 
nutrientes en la primavera temprana y en el otoño.
A fines de la primavera, aunque los contenidos principalmente de P y K aumentan, sus 
concentraciones disminuyen. En dicho período la productividad y mortalidad aéreas son 
máximas. Dado que en el pastizal dichos procesos funcionales presentan picos simultáneos, 
la dilución de los nutrientes permitiría, por una parte sostener el crecimiento de la vegetación 
a partir de los minerales acumulados al comienzo del periodo de mayor actividad, y por otra 
parte reduciría, junto con los mecanismos de retranslocación, la pérdida de nutrientes de las 
plantas cuando la mortalidad es más intensa. La dilución de los nutrientes N y P en los tejidos 
fotosintéticos a medida que avanza la estación de crecimiento y aumenta la biomasa aérea, 
ha sido señalada en diversos sistemas de pastizal (Christie 1979, Woodmansee y Duncan 
1980, Aerts y Berendse 1989, Bobbink et aℓ. 1989). En el pastizal superior, en la primavera 
los contenidos y concentraciones de nutrientes en las raíces finas vivas varían en forma 
similar a la señalada para los tejidos aéreos. Las concentraciones de los mismos se diluyen 
en el período de máxima productividad, aunque las variaciones tienen amplitudes menores que 
las observadas en la parte aérea. En las raíces gruesas vivas en cambio, el contenido de 
nutrientes disminuye a mediados de la primavera, dado por una importante reducción de su 
biomasa y por el decrecimiento de las concentraciones de los elementos considerados, con 
excepción del N, que no varía. En suma, en la primavera el crecimiento de la vegetación es 
sostenido por la absorción de nutrientes, por la dilución de los mismos cuando la biomasa es 
máxima y probablemente por la tranferencia de nutrientes y reservas desde las raíces gruesas 
vivas, cuando la productividad primaveral se incrementa.
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A comienzos del otoño, las concentraciones y los contenidos de nutrientes en el verde 
de gramíneas se elevan, coincidiendo con el pico de productividad aéreo de ese periodo, 
aunque el mismo presenta, en peso seco, valores inferiores a los máximos de la primavera. 
En las raíces vivas se observa una disminución marcada de dichas concentraciones a la vez 
que sus contenidos aumentan. De acuerdo con esto es probable que la productividad, en el 
otoño, este sostenida en parte por procesos de dilución, evidentes en las raíces, y por la 
absorción de nutrientes del suelo, dado que la formación de nuevos tejidos aéreos no es 
acompañada de dilución de las concentraciones, como sí ocurre en la primavera.
En la primavera la productividad y mortalidad aéreas son comparativamente mayores que 
en el otoño, y la productividad y mortalidad subterráneas también son importantes. En el 
primer período mencionado, la dilución de los nutrientes (P, N y K), en los tejidos aéreos 
y radicales llevaría a una menor pérdida de los mismos a través de los procesos de 
mortalidad, con una mayor producción por unidad de nutriente, aumentando la eficiencia en 
el uso de los mismos. En el otoño en cambio, la mayor parte del crecimiento neto es 
subterráneo, mientras que la productividad y mortalidad aéreas son bajas. En ese periodo, las 
concentraciones de P y N se incrementan en la parte aérea, a la vez que se diluyen en las 
raíces, donde la mortalidad también es más intensa. A principios del invierno, cuando 
comienza a declinar la biomasa aérea, los contenidos de nutrientes en el verde decrecen, sin 
embargo, las concentraciones en las raíces se incrementan, atribuyéndose esta dinámica a la 
retranslocación de nutrientes desde las hojas que estaη muriendo y su almacenamiento en las 
raíces. Los materiales retranslocados desde las hojas senescentes, facilitarían el crecimiento 
en un período siguiente, cuando retoman las condiciones más favorables.
La eficiencia en el uso de los nutrientes frecuentemente se estima como la inversa de la 
concentración de los mismos. Vitousek (1982) aplicó este índice a la caída de hojarasca de 
bosques. En el verde de gramíneas, la eficiencia calculada según este criterio mostraría, sólo 
en el caso del N, una pequeña diferencia en favor de las especies presentes en la primνera 
con respecto a las otoñales. En las raíces tampoco se observan diferencias marcadas en la 
eficiencia en el uso del N, Ρ y Κ  entre los dos períodos de mayor productividad. Por otra 
parte, Chaρin (1980) señala que esta medida no es adecuada para la comparación de la 
contribución potencial de los nutrientes en la productividad futura, ya que existe un amplio
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rango de variación en las concentraciones de N y P entre especies, que no está asociada 
directamente a la mayor o menor productividad de las mismas. En el mismo trabajo se 
considera que una mejor estimación de la eficiencia en el uso de nutrientes es la obtenida a 
partir de la tasa de asimilación neta por gramo de nutriente. La misma (Tabla ΙΙI. 13), en 
contraposición con la inversa de la concentración, pone de manifiesto que la dilución 
constituiría un mecanismo eficiente en la producción de materia seca en el pastizal. Dicho 
índice, con respecto al P, N y K en el verde es mayor en el período invemo-primaveral que 
en el estivo-otoñal. En las raíces, en cambio, no se observan diferencias estacionales 
marcadas en la eficiencia en el uso de los nutrientes mencionados. De acuerdo con estas 
estimaciones, la estrategia de producción de las especies primaverales es marcadamente 
diferente a la de las especies que prevalecen durante el verano y el otoño. En la primavera 
el costo de producir hojas, en términos de los nutrientes P y N, es menor que el de producir 
raíces, lo cual se relaciona con la mayor velocidad de recambio de los tejidos aéreos (la 
biomasa aérea se renueva 2,4 veces en el período invemo-primaveral y las raíces sólo 0,7 
veces), y con la existencia de mecanismos de dilución. En el otoño, en cambio, el costo de 
producción tanto de hojas como de raíces es similar, lo cual es coincidente con una menor 
diferencia en la velocidad de recambio entre ambos tipos de órganos (en el período estivo­
otoñal la biomasa aérea se renueva 0,6 veces y las raíces 0,3 veces) y con la ausencia de 
dilución en los tejidos aéreos.
Tabla ΧIΧ.13: Past•izal Superior (1025 m su). Eficiencia en el uso de los nutrientes estimada a partir 
del cociente entre la producción estacional (invernó-primaveraΙ o estivo-otoñal) de materia seca divido 
por la mineralomasa media del mismo período y por el número de dias de ese intervalo.
EFICIENCIA EN EL USO DE LOS NUTRIENTES 
(σ MS/σmrtriente.dia)
PERIODO AEREA SUBTERRANEA
N P K Ca N P K Ca
INVERNO-PRIMAVERAL 
(nβ de dias 170)
1 19 1,5 3,3 0,4 8 4 1/1
ESTIVΟ-ΟΤΟΝAL 
<n° de dias 151)
0,4 6 0,5 1/1 0,3 7 3 0,8
Las estructuras reproductivas de las gramíneas que florecen y fructifican en el otoño 
tienen igual concentración de P, mayor concentración de K y menor de N que las 
primaverales. Estas diferencias en las concentraciones no se expresan cuando se observa el 
contenido de los nutrientes que es siempre mayor en las estructuras reproductivas 
primaverales, debido a su biomasa.
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La concentración de K en las gramíneas y dicotiledóneas es aproximadamente 14 veces 
mayor que en las raíces, por lo cual los tejidos aéreos son los que participan en mayor medida 
del flujo de este elemento. Esta diferencia también explica la mayor eficiencia en la 
producción de raíces con respecto a la producción aérea, en términos de K, en cualquier 
época del año. Durante la primavera y en el otoño no se observan grandes diferencias en las 
concentraciones del mismo en los tejidos vivos. En cambio es notable su disminución en los 
tejidos aéreos a principios del invierno a la vez que aumenta en los tejidos subterráneos vivos. 
En dicho período la productividad aérea decrece, mientras que existe mayor actividad 
subterránea. Es probable que parte del K que disminuye en las hojas de las gramíneas sea 
tτaηsΙοcadο hacia las raíces. El incremento invernal de K en las raíces se da tanto en las finas 
como en las gruesas. En estas últimas aumentan también los contenidos. Esto se relacionaría 
con la función de almacenaje que se le ha asignado a las raíces gruesas.
El Ca es un nutriente prácticamente inmóvil en la planta y su concentración varía poco 
en los tejidos vivos a lo largo del año. Evidencia de ello es también que su contenido sigue 
las variaciones de la materia seca. Es destácaĥle la elevada concentración que este nutriente 
tiene en las dicotiledóneas, las cuales contienen casi la misma proporción de calcio que las 
gramíneas (16 % y 19 % respectivamente) con respecto al almacenaje de ese nutriente en la 
parte aérea, aunque la biomasa de aquellas representa solo el 20 % de la materia seca aérea 
en pie del pastizal.
Las variaciones estacionales en las concentraciones y contenidos de los nutrientes 
analizados, en el seco en pie y hojarasca siguieron un patrón similar al del verde de 
gramíneas aunque con concentraciones notablemente menores en el caso de los nutrientes más 
mονiles, K, P y N. Por dicha razón, la mayor masa del seco en pie con respecto a la biomasa 
aérea no se expresa en los contenidos, que son menores en el caso del P y K y 
aproximadamente iguales, en el caso del N. Las diferencias en la concentración de los 
nutrientes entre el verde de gramíneas y el seco en pie se deberían principalmente a procesos 
de retranslocación de los nutrientes.
En el seco en pie las variaciones en los contenidos y concentraciones están estrechamente 
ligados a las variaciones en la materia seca. A fines del invierno y de la primavera, la
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mortalidad de estos peηοdos se refleja en un aumento de las concentraciones y contenidos de 
nutrientes en dicho compartimiento. En los peηοdos siguientes a los picos mencionados 
disminuyen ambas variables. La disminución del contenido mineral se debería principalmente 
a la caΐda a la hojarasca y la disminución en las concentraciones se relaciona con el lavado 
de los elementos. Este último acortaría el pasaje de los nutrientes al suelo desde el material 
aéreo, quedando disponibles para las plantas.
En la hojarasca se observa una variación similar tanto de las concentraciones como de 
los contenidos de P y K. Los mismos disminuyen a mediados de la primavera, probablemente 
como resultado de los procesos de descomposición y mineralización. Posteriormente la 
concentración y el contenido de los elementos considerados aumentan al final de la primavera, 
cuando la caΐda a la hojarasca es máxima. Las concentraciones de los nutrientes analizados, 
en ese momento alcanzan valores muy similares a los que presentaban en el seco en pie en 
el periodo inmediato anterior. En el caso del Ca, en la hojarasca, su incremento a fines de 
la primavera supera en gran medida a las concentraciones que presentan el seco en pie y el 
verde de gramíneas en esa fecha. Esta difemcia se atribuye a la probable utilización de los 
compuestos más lábiles por parte de los organismos que participan en la descomposición, lo 
cual llevaría a una perdida de masa que no es acompañada por la liberación del nutriente, ya 
que el mismo integra compuestos más recalcitrantes de las paredes celulares de los tejidos 
aéreos. El mismo proceso permitiría explicar, en parte la tendencia creciente mostrada por 
la concentración de N en la hojarasca a lo largo del año. En este caso es probable también 
que ocurran procesos de enriquecimiento por parte de los microorganismos descomponedores, 
lo que llevaría a la inmovilización e incremento en la concentración del N. En las raíces 
muertas el patrón seguido por las concentraciones y contenidos de los cuatro nutrientes es 
coincidente. Se observa un decrecimiento primaveral, asociado con el proceso de desaparición 
de materia seca que ocurre en este compartimiento. En dicho período la descomposición y 
mineralizadόη serían más activas. Luego, las concentraciones y los contenidos de minerales 
aumentan durante el verano. Es probable que los procesos de enriquecimiento microbiano y 
descomposición de los compuestos más lábiles contribuyan al incremento estival en las 
concentraciones. La mineralización de los nutrientes de las raíces, que por otra parte 
contienen la mayor proporción de aquellos en la vegetación, durante los períodos de máximo 
crecimiento, pone en evidencia la sincronía de los procesos de producción y desaparición
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observados en la materia seca, lo cual llevaría a mejorar la disponibilidad de los nutrientes 
para las plantas en los momentos oportunos, minimizando el período extrabiótico de esos 
recursos.
En el pastizal superior, comparando el ciclado de la materia seca con el de los nutrientes, 
se observa que aunque el 67 % de la productividad primaria neta es destinada al crecimiento 
de las raíces, los requerimientos de nutrientes involucrados en la producción subterránea son 
menores que los involucrados en la producción aérea en el caso del K y P, aproximadamente 
iguales, en el caso del N y sólo mayores para el Ca. En los almacenajes de P, N y Ca, en 
cambio, es más evidente la importancia que las raíces tienen en este pastizal, ya que las 
mismas capitalizan prácticamente el 70% de dichos nutrientes. El K, dada su elevada 
concentración en los tejidos aéreos vivos, se encuentra mayoritariamente almacenado en los 
mismos.
En relación con lo anterior, para el P, N y Ca, la importancia de los compartimientos 
aéreos vivos en la circulación de los nutrientes en el pastizal está dada por su tasa de 
renovación (se recambian 3 veces en un año), más que por el contenido de los mismos. En 
el caso del K, tanto la tasa de renovación, que es igual a 3 año'1, como su contenido en los 
tejidos aéreos vivos, lleva a que dicho nutriente retome en mayor proporción al suelo por 
medio del lavado de los tejidos aéreos y por la mortalidad y posterior caΐda a la hojarasca. 
Las raíces vivas y los nutrientes que ellas contienen, en cambio, se recambian a menor 
velocidad (anualmente), pero como se dijo, en ellas se almacena la mayor proporción de los 
nutrientes, por lo cual la muerte y desaparición de las mismas constituye la mayor vίa de 
retomo de minerales al suelo. En la parte aérea, además, la existencia del seco en pie, 
constituiría un retardo en el ciclado de los nutrientes que quedan retenidos en él y que no 
estaη directamente disponibles para la descomposición; aunque, por otra parte, durante la fase 
de senescencia (paso de verde a seco en pie de las gramíneas y graminiformes) una fracción 
de los nutrientes tiene la oportunidad de ser retranslocado a otros sitios de almacenaje y 
utilización. Como ya fue señalado durante el año de estudios se observó un aumento de la 
necromasa aérea, hecho que además de las posibles fluctuaciones interanuales debidas al 
clima, se asocia a un proceso de reparación estructural post-fuego (en febrero de 1987 ocurrió 
un incendio). Ese aumento de necromasa hizo que queden retenidos en el seco en pie el 30
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% del K que ingresa a dicho compartimiento a través de la mortalidad, el 16 % del N y del 
Ca y sólo el 4 % del P.
Como surge de los modelos de circulación de los nutrientes, la liberación de los mismos 
al suelo es siempre mayor en las raιces, sin embargo la velocidad a la que ocurre este proceso 
varía según la época del año y la procedencia, aérea o subterránea de los detritos (Tabla 
111.14).
Tabla ΙΙI.14: Past■izal Superior (1025 m εiη). Tasa de descomposición de la materia seca (MS) aérea y 
subterránea, estimada a partir de la desaparición estacional (invernó-primaveraΙ o estivo-otoñal) 
dividido por la necromasa media (hojarasca, raices muertas) del período correspondiente y por el ηιΙmero 
de dias del intervalo. Tasa de mineraΙlζación los de nutrientes estimada como la anterior, a partir de 
la desaparición estacional de nutrientes y la media de necronutrientes (hojarasca, raíces muertaε) de
cada período.
Las tasas de mineralizadόη de las raιces son similares a las de la hojarasca en la 
primavera y marcadamente mayores en el otoño. En las raιces no se observan diferencias en 
dichas tasas entre ambas épocas del año, a excepción del N, el cual es liberado a mayor 
velocidad en el otoño. En la hojarasca las tasas primaverales, que son superiores a las 
otoñales, responden estrechamente a la velocidad de descomposición de la materia seca de ese 
compartimiento. En el período estivo- otoñal, en cambio, luego del pico en la caΐda a fines 
de la primavera, se evidencia que la tasa de descomposición de la materia seca es mayor que 
la de liberación de los nutrientes. Esto podría atribuirse a una preferencia de sustratos por 
parte de los organismos descomponedores. En varios estudios se establece que en la 
descomposición aérea se distinguen dos fase, una inicial, correspondiente a la degradación 
de los compuestos más lábiles (carbohidratos hidrosolubles) y una segunda fase, más lenta que 
la anterior, correspondiente a la descomposición de los compuestos más recalcitrantes 
(lignina, cutϊηa, celulosa) (Hunt 1977, Aηdreη y Paustian 1987, Gallardo y Merino 1993, 
Rustad 1994). En las raíces, la mineralizadόη de nutrientes opera a mayor velocidad que la 
descomposición durante la primavera, mientras que ambas tasas son similares en el otoño.
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TASA DE DESCOMPOSICION de MS y de MINERALΙ ΖΑCIOΝ DE LOS ΝϋTRIΕΝΤΕS
PERIODO HOJARASCA RAICES MUERTAS
MS N P K Ca MS N P K Ca
(mgMS/gMS.dia) (mgmjrtrient.e/gmrtrient.e.dia) (mgMS/gMS.dia)(ngnutriente/gnutriente.dia)
IΝVERΝO−PRIΜAVERAL 
(nβ de dias 170)
13,2 12,4 10,9 7,1 10,0 5,3 11,9 10,1 10,0 7,6
ESTIVΟ-ΟΤΟ»AL 
(n« de dias 196)
12,1 3,4 3,3 2,6 3,3 10,7 17,5 12,0 10,8 9,5
Principalmente en las raιces finas, la descomposición comienza tan pronto como la raíz es 
formada (Stanton 1988), probablemente favorecida por las características físicas y químicas 
de las mismas y una relativa mayor estabilidad del suelo en lo referente a humedad y 
temperatura respecto de la zona superficial del mismo, lo que influye también en que. no 
exista una marcada diferencia estacional en las tasas de mineralización.
La retranslocación desde los tejidos senescentes constituye la forma más rápida y segura 
de obtener nutrientes y se relaciona con la movilidad de los mismos. Este mecanismo es más 
efectivo en el K, que es retranslocado en mayor proporción, le siguen en orden de 
importancia el P y el N.
Por otra parte, si se consideran: 1) la existencia del seco en pie, que amortigua la rápida 
renovación de los nutrientes en la parte aérea, 2) la masa de nutrientes presentes en las raíces 
muertas, la cual es entre 2 y 4 veces mayor que en la hojarasca, y 3) las tasas de 
mineralizadόη de las raíces muertas, similares a las de la hojarasca en el período invernó­
primaveraΙ, y aproximadamente 3 veces mayor en el período estivo-otoñal, la via subterránea 
de incorporación de los nutrientes al suelo no sólo es mayor por la cantidad de nutrientes que 
involucra, sino que es más directa que la aérea en la devolución de nutrientes al suelo 
disponibles para la absorción por parte de las plantas.
Otro mecanismo que permite la incorporación de los nutrientes al suelo es el lavado de 
los tejidos aéreos en pie. Esta via constituye un circuito más corto en la devolución de 
nutrientes fácilmente aprovechables por las plantas. Por otra parte el sistema radical, 
constituido principalmente por raíces finas concentradas en los primeros centímetros del suelo, 
sumado a la existencia de asociaciones micomcicas, actuaría como una densa red que 
permitiría captar estos nutrientes sin que se pierdan del pastizal. Con respecto a la 
descomposición de los tejidos, si bien esta via es más lenta, presenta como probable ventaja 
el enriquecimiento microbiano de nutrientes y, como se ha dicho, la puesta a disposición de 
las plantas en el momento más necesario por sincronización de los procesos de 
descomposición y absorción para la fotosíntesis.
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CAPITULO IV: PASTIZAL MEDIO
ΐν.Ι-RESULTADOS
Ι.Ι-ΜATERIA SECA TOTAL
La media anual de material seco es 1261 ± 7 3  g/m2 de los cuales 62% corresponden a 
las raíces, 33% al material aéreo y 5% a hojarasca.
La materia seca total en este pastizal presenta una tendencia creciente con un máximo a 
fines de la primavera. La masa vegetal total se duplica en un año, teniendo en cuenta la fecha 
de inicio y de finalización del muestreο.
1.1 a-MATERIA SECA AEREA
La materia seca aérea es 409 ± 37 g/m2. De ellos, 34% corresponden a los 
compartimientos vivos y el 66% restante al seco en pie. De aquellos compartimientos vivos, 
las gramíneas, dicotiledóneas y estructuras reproductivas representan respectivamente el 82%, 
17%, y 1% (Tabla ΙV.I).
Tabla Vi.l: Pastizal Medio (850 n sn) . Βiοnasa y 
ηβcrοηasa (g/n2) aérea. Medias ± Error Standard, n = IΟ.
La biomasa de aérea (gramíneas y dicotiledóneas) presenta un pico a fines de primavera 
y otro a fines del verano-comienzos del otoño (Tabla ΙV.I, Gráfico ΙV.I).
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FECHA MATERIA SECA (g/ma )
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409.2 ± 13,4 
268,6 ± 26,0
46.6 ± 6,8 
28,1 ± 5,0 
24,9 ± 5,4




63.7 ± 3,9 
60,0 ± 6,2
56,4 ± 12,0
Gráfico ΧV.I: Past■izal Medio (850 ιa su). Materia seca (g/m*) de los compartí ιnieηtos aéreos estimada
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Las estructuras reproductivas se observan desde fíηes de octubre hasta fines de diciembre, 
con un pico a principios de diciembre. Su biomasa se hace nula durante el verano y están 
presentes, pero con valores más bajos a comienzos del otoño (Tabla ΙV.I, Gráfico IV.2).
Gráfico IV.2: Pastizal Medio (850 m sm). Βΐοmasa (g/m2) de los compartimientos aéreos estimada dχιτaηte
el período julio de 1988-julio de 1989.
Las especies de gramíneas fructificadas presentes en primavera y otoño se señalan en la 
tabla IV.2, indicándose su régimen térmico (micro o mesotérmico) de acuerdo con Burkart 
(1975). De allí puede verificarse que en la primavera hay un número moderadamente mayor
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de especies microtérmicas con respecto a las mesotérmicas, más visibles en el verano.
Tabla IV.2: Pastizal Μβdio (850 m su). Especies de graηΙneas y gramiηlformaβs halladas en flor en las 
fechas de muestreο durante el periodo julio de 1988 - julio de 1989. Se señala el régimen térmico de los












P . montevidenεe 
P . stipoides
ΜΕCAΤΕRΜICAS Eragrostis lugens DaηtĥοηΙa eΙrrata 
Deyeu×ia viridifΙaνβseeηs 
Mélica rígida
D. eΙrrata E. lugens 
D. viridifΙaνβseeηs 
Sorghastrum pellitum
El seco en pie presenta dos picos, uno primaveral tardío y otro otoñal (Tabla ΙV.I, 
Gráfico ΙV.I).
1.1 b-MATERIA SECA SUBTERRANEA
La media anual es 782 + 44 gira?■, de los cuales el 71 % se concentra en los primeros 10 
cm de profundidad distribuidos en 56 % de raíces vivas + 15 % de raíces muertas. El 29 % 
correspondiente los 10 cm siguientes en profundidad, se reparte en 23 % de raíces vivas + 
6 % de raíces muertas (Tabla IV.2, Gráfico IV.3).
») b)
Gráfico IV.3: Pastizal Medio (850 m sm). a) Porcentajes de raΙces vivas y muertas y b) de raΙces finas y 
gruesas en los estratos muestreados (Ο-IΟ y 10-20 cm de profundidad).
Con respecto al tamaño, las raíces finas y gruesas representan el 81 % y  el 19 % 
respectivamente de la masa subterránea total (Gráfico IV.3). Dicha masa presenta un pico
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a fines del invierno (Gráfico IV.4).
La biomasa de raιces vivas, presenta una tendencia creciente desde fines del invierno 
alcanzando un pico a mediados de primavera, disminuye hacia fines de esta estación y 
permanece invariable durante el verano. Desde comienzos hasta mediados del otoño las raíces 
vivas aumentan gradualmente. En los diez primeros centímetros de profundidad se observan 
las mayores variaciones en la biomasa subterránea. En los diez centímetros profundidad 
siguientes las raíces vivas aumentan a principios de septiembre y se mantienen con altos 
valores durante el resto del año (Gráfico IV.4).
La biomasa de raíces muertas, en los primeros diez centímetros de profundidad, presenta 
un máximo a fines de primavera y valores mínimos a comienzos de dicha estación y del 
otoño. Este compartimiento a mayor profundidad (10-20 cm) 
no varió durante el año de estudio (Tabla IV.3).
Tabla IV.3: Past•izal Medio (850 m sin). Βΐοmasa y ηβcrοιηasa subterráneas ± un error standard (g/m2), n* 
IΟ, en los dos estratos muestreados (Ο-IΟ y 10-20 cm de profundidad).
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MATERIA SECA de RAICES (g/ma)
FECHA GRUESAS VIVAS FINAS VIVAS GRUESAS MUERTAS FINAS MUERTAS
ESTRATO SUPERFICIAL (Ο-IΟ cm)













34.9 ± 6,6 
79,8 ± 6,3
73.5 ± 11,6




















101.2 ± 23,5 




37.7 ± 5,2 
69,4 ± 24,4
113,4 ± 11,3 
91,3 ± 23,2
ESTRATO PROFUNDO (10-20 cm)









14.5 ± 2,2 
15,2 ± 3,2
13.8 ± 2,9 
20,1 ± 4,0
22.8 ± 7,8 
31,0 ± 5,3
37.5 ± 5,4






164.4 ± 13,9 
187,8 ± 28,5
162.2 ± 8,4
208.4 ± 49,3 
160,7 ± 17,7
13,5 ± 2,9 
12,3 ± 2,8 
8,2 ± 1,8 
7,2 ± 1,5 
11,1 ± 2,8
20.1 ± 4,3
14.2 ± 3,7 
17,9 ± 4,2 
13,1 ± 1,5




52.7 ± 11,1 
39,6 ± 13,8
16.3 ± 2,8
25.8 ± 4,8 
36,1 ± 4,3
Gráfico IV.4: Past•izal Medio (850 m su). Materia seca (g/m2) de las raíces vivas y muertas en los 
estratos muestreados (0-10 y 10-20 cm de profundidad) estimada durante el período julio de 1988-julio
de 1989.
1.2- HOJARASCA
La hojarasca presenta bajos valores la mayor parte del año (media anual ± error standard: 
56 + 12 g/m2). La mayor acumulación de la misma ocurre a fines de diciembre (140 ± 14 
g/m2), con un mínimo a principios de ese mes (9 + 1 g/m2) (Tabla ΙV.I, Gráfico ΙV.I).
1.3- PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA
La productividad primaria neta (aérea + subterránea) del período de estudio es 1280 g/m2 
año, de los cuales 46 % corresponden a productividad aérea y 54 % a subterránea (Tabla
IV.4).
Tabla IV.4: P>roductividad primaria neta, mortalidad y desaparición totales (aéreas + subterráneas) en el 
Pastizal Medio (850 m sm) durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Período Intervalo PRODUCTIVIDAD TOTAL MORTALIDAD TOTAL DESAPARICION TOTAL
(dias) (σ/m*int> (α/m*dia) (α/maint> ( α/m*dia 'i (α/m*int) (α/m*dia)
julio-setiembre 82 405,0 4,9 90,8 1,1 114,2 1,4
setiembre-octubre 30 164,6 5,5 21,1 0,7 3,2 0,1
oc•tubre-diciembre 41 291,0 ■7,1 242,4 5,9 16,0 0,4
diciembre-diciembre 17 75,6 4,4 107,2 6,3 33,0 1,9
diciembre-febrero 52 0,0 0,0 14,9 0,3 239,2 4,6
febrero-abril 45 108,0 2,4 40,7 0,9 69,8 1,6
abril-mayo 54 143,1 2,7 141,5 2,6 0,0 0,0
mayo-julio 45 92,7 2,1 83,7 1,9 0,0 0,0
ANUAL 1280,0 742,3 475,4
71
De la asimilación neta anual el 73% corresponde al período invemo-primaveral y el 27% 
restante es otoñal (Tabla IV.4). En cada uno de estos períodos la distribución de 
fotoasimilados en parte aérea y subterránea varía: el crecimiento aéreo representa el 32 % de 
la productividad invemo-primaveral y el 82 % de la productividad otoñal (Tablas IV.5 y
IV.6).
Las tasas diarias de productividad neta del pastizal más elevadas se observan a fíηes del 
invierno y de la primavera, siendo nulas durante el verano (Tabla IV.4, Gráfico IV.5).
Gráfico VI.5: Past-izal Medio (850 m si). Tasas diarias (g/ma dia) de productividad primaria neta, 
mortalidad y desaparición totales durante el período julio de 1988-julio de 1989.
1.3 a-PRODUCTIVIDAD PRIMARIA AEREA NETA
De la productividad aérea anual, 584 g/m2.año, el 15 % se producen en el invierno, 36 
% en la primavera y 49 % en el otoño. En el verano la productividad aérea es nula.
La tasa diaria de productividad aérea alcanza su valor máximo a fines de diciembre. En 
el otoño presenta un incremento moderado (Tabla ΓV.5, Gráfico IV.6).
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Gráfico IV.6: Pastizal Medio (850 m su). Tasas diarias (g/m2 dia) de productividad primaria neta aérea 
(ΡΡAΝ), mortalidad aérea y calda a la hojarasca durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Tabla IV.5: Productividad primaria neta, mortalidad, calda a la hojarasca y desaparición aéreas en el 











julio-setiembre 82 90,8 1/1 90,8 1/1 0,0 0,0 18,5 0,5
setiembre-octbre 30 34,8 1/2 4,5 0/2 0,0 0,0 3,2 0,1
octubre-diciembre 41 99,3 2,4 50,7 1/2 0,0 0,0 16,0 0,9
diciembre-diciembre 17 75,6 4/4 107,2 6,3 130,7 7,7 0,0 0,0
diciembre-febrero 52 0,0 0,0 14,9 0,3 79,4 1/5 139,2 1/3
febrero-abril 45 108,0 2,4 40,7 0,9 0,0 0,0 23,9 0,3
abril-mayo 54 137,8 2,4 136,2 2,5 0,0 0,0 0,0 0,0
mayo-julio 45 O00 0,8 29,0 0,6 0,0 0,0 0,0 0,0
ANϋAL 584,3 474 210,1 200,8
1.3 b-PRODUCTIΥΙDAD NETA SUBTERRANEA
La productividad subterránea anual estimada por los métodos: (1) enraizamiento en 
cilindros con suelo libre de raιces, que permanecieron enterrados un año, y (2) por diferencias 
significativas de biomasa, es 255 g/m2.año y 696 g/m2.año respectivamente, para la totalidad 
del perfil muestreado (0-20 cm) (Tablas IV.6 y IV.7).
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Tabla IV.6: P>roducción primaria neta subterránea anual, entre 0-20 cm de profundidad, en el Pastizal 
Medio durante julio 1988-julio 1989 y julio 1989-julio 1990, estimada mediante cilindros de suelo vacio.
Media ± error standard.
Periodo N β de muestras
PRODUCCION DE RAICES 
(g/m*.año)
1988-1989 5 255 ± 29
1989-190 15 223 ± 20
Tabla IV.7: Productividad primaria neta, mortalidad y desaparición subterráneas en el Pastizal Medio 











juliο-setiembre 82 314,2 3,8 0,0 0,0 95,7 1,2
setiembre-octubre 30 129,8 4,3 16,6 0,6 0,0 0,0
octubre-diciembre 41 191,7 4,7 191,7 4,7 0,0 0,0
diciembre-diciembre 17 0,0 0,0 0,0 0,0 33,0 1,9
diciβmbre-febrero 52 0,0 0,0 0,0 0,0 100,0 1,9
febrero-abril 45 0,0 0,0 0,0 0,0 45,9 1,0
abril-mayo 54 5,3 0,1 5,3 0,1 0,0 0,0
mayo-julio 45 54,7 1,2 54,7 1,2 0,0 0,0
ANUAL 695,7 268,3 274,6
Las tasas diarias estimadas por diferencias de biomasa, son elevadas desde fines del 
invierno y alcanzan un pico a mediados de la primavera, Durante el resto del año el 
crecimiento subterráneo es mínimo (otoño) o nulo (verano) (Tabla IV.7, Gráfico IV.7).
Gráfico IV.7: Pastizal Medio (850 m sm). Tasas diarias (g/m2 dia) de productividad primaria neta, 
mortalidad y desaparición subterráneas durante el período julio de 1988-julio de 1989.
74
1.4-MORT ALIϋAD
La mortalidad anual es 742 g/m2.año, el 64 % de este valor corresponde a mortalidad 
aérea (Tabla IV.4).
El 12 % de la mortalidad anual ocurre a fines del invierno, 46 % hacia fines de la 
primavera y 30 % a mediados del otoño (Tabla IV.4).
Las tasas diarias de mortalidad más elevadas se observan a fines de diciembre (Tabla IV.4, 
Gráfico IV.5).
1.5-CAIDA A LA HOJARASCA
Corresponden a este proceso 210 g/m2.año. Las tasas diarias de caΐda a la hojarasca tienen 
un máximo a fines de la primavera, descienden durante el verano y el resto del año se hacen 
nulas (Tabla IV.5, Gráfico IV.6).
Ι.ό-DESAPARICION DE MATERIAL AEREO Y SUBTERRANEO
Se pierden desde el material vegetal de este pastizal 475 g/m2 año, de los cuales, el 42 
% proviene de la parte aérea.
No se observa desaparición de material subterráneo durante la mayor parte del año, con 
tasas diarias bajas a fines del invierno y un pequeño pico a principios del verano (Tabla IV.7, 
Gráfico IV.7).
La desaparición de material aéreo, con una tasa diaria baja, se detecta desde fines del 
invierno, durante la primavera y a principios de otoño, con un pico poco marcado durante 
el verano. (Tabla IV.5, Gráfico IV.6).
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1,7-NUTRIENTES
1.7 a-CONCENTRACION DE NUTRIENTES
Las mayores concentraciones de N, P, K y Ca se encontraron en la biomasa aérea viva.
En las dicotiledóneas la concentración de nutrientes presentó el siguiente orden: N >  
Ca > K > > P. Las concentraciones de P, K y Ca fueron mayores en los períodos 
iην emο-primaν eral y otoñal; las concentraciones mínimas ocurrieron en el verano para los 
dos primeros, y a mediados de la primavera para el tercero. El N presentó un máximo en el 
otoño (Tabla IV.8, Gráfico IV.8).
Gráfico XV.8: Past:izal Medio (850 m sm). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las dicotiledóneas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
En las gramíneas las concentraciones de nutrientes fueron: Ν =  Κ > > C a > p .  Las 
concentraciones de N y P presentaron un máximo a principios de otoño. El K, aumentó su 
concentración, en este compartimiento, en la primavera y a principios del otoño. El Ca 
mantuvo valores cercanos al promedio durante 
todo el año (Tabla IV.8, Gráfico ΓV.i?).
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Tabla IV.8: Pastizal Medio (850 m sin). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los compartimientos 
aéreos. Para el afto se indica la media y el error standard.
Gráfico IV.9: Pastizal Medio (850 m sm). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las gramíneas, durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Las concentraciones de Ρ y Κ  en las gramíneas y dicotiledóneas fueron similares, 
mientras que en esta últimas el N fue 1,2 veces mayor y el Ca fue 4 veces mayor que en las 
gramíneas (test t de Student, P < 0,05).
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COΜΡλRTIHIΕNTΟ∕FECHA CONCENTRACION DE NUTRIENTES 
(mg/g MS)
N P K Ca
DICOTILEDONEAS
jl + se 1988 12,20 0,74 11,78 11,67
οe + IO di + 27 di 1 13,40 0,62 10,01 8,89
fe 1989 14,10 0,56 6,51 10,46
ab + ιηy 1989 17,80 0,89 10,85 11,53
jl 1989 12,00 0,77 11,57 12,34
media anual 13,90 0,71 10,14 10,98
error standard 0,90 0,05 0,86 0,54
GRAΜΙNEλS
jl 1988 10,60 0,68 9,29 2,92
οe 1988 11,50 0,74 8,45 7,31
IΟ di 1988 10,40 0,66 14,97 2,54
27 di 1988 10,20 0,61 9,07 2,51
ab 1989 14,20 0,86 12,50 3,00
jl 1989 1 0 , 1 0 0,75 11,06 2,97
Biedia anual 11,20 0,72 10,89 2,78
error standard 0,60 0,03 0,93 0,08
FRUTOS
se + οe + di 1988 8,80 0,68 5,99 2,49
ab 1989 15,70 0,86 8,72 2,16
SECO EN PIE
jl 1988 5,20 0,22 2,38 3,22
se 1988 7,60 0,22 2,33 2,79
IΟ di 1988 6,10 0,24 3,92 2,39
27 di 1988 5,90 0,21 5,07 2,18
fe 1989 6,50 0,20 2,11 2,17
jl 1989 6,30 0,26 3,17 2,70
media anual 6,30 0,22 3,16 2,57
error standard 0,30 0 , 0 1 0,43 0,15
HOJARASCA
jl 1988 6,00 0,32 2,02 3,54
10 di 1988 5,80 0,32 1,39 3,24
27 di 1988 9,80 0,39 2,17 5,99
ab 1989 7,60 0,30 1,19 3,77
jl 1989 9,30 0,24 0,76 6,07
media anual 7,70 0,31 1,51 4,52
error standard 0,70 0,02 0,23 0,56
Las estructuras reproductivas del período de floración primaveral presentaron 
concentraciones de N, Ρ y Κ  inferiores a las correspondientes al período de floración otoñal. 
La concentración de Ca fue menor en este último (Tabla IV.8).
En el seco en pie la concentración de nutrientes fue: N > K >  Ca > >  P. Las 
concentraciones más elevadas de P, Κ y Ca son primaverales e invernal-tempranas y las más 
bajas son estivales en 1989. El N presentó valores máximos durante la primavera y menores 
en el invierno (Tabla IV.8, Gráfico ΙV.IO).
Las concentraciones de P, K y N en el seco en pie fueron menores que en las gramíneas 
y dicotiledóneas (2,5 veces menos de P; 1,8 veces menos de N y 4,3 veces menos de K) (test 
t de Student, P < 0,05).
Gráfico ΧV.IO: Pas'tizal Medio (850 m suι). Concen'tración de nutrientes (mg/gMS) en el seco en pie, 
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
En la hojarasca la concentración de nutrientes se ordenó de mayor a menor en la siguiente 
secuencia: N, Ca, Κ y Ρ .  Este compartimiento presentó concentraciones m£ηimas de los 
cuatro nutrientes analizados a principios de diciembre. A fines de ese mes, coincidiendo con 
el pico de caída, dichos nutrientes alcanzaron concentraciones máximas. Los valores 
disminuyeron hacia el otoño (Tabla IV.8, Gráfico ΙV .il).
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Gráfico ΙV.il: Past•izal Medio (850 m sin). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en la hojarasca, durante
el período julio de 1988-julio de 1989.
No se observaron diferencias significativas en las concentraciones de nutrientes entre el 
seco en pie y la hojarasca, con excepción del K y del Ca cuyas concentraciones son 2 veces 
mayor en el primero y 1,7 veces mayor en el segundo compartimiento mencionado 
respectivamente (test t de Student, P < 0,05).
En las raíces finas vivas la concentración de nutrientes presentó el siguiente orden: N 
>  Ca > > K >  P. En las mismas, dichas concentraciones disminuyeron a mediados de 
la primavera y aumentan nuevamente a fines de ese período, luego disminuyen hacia el 
invierno de 1989 (Tabla IV.9, Gráfico IV. 12).
Gráfico IV.12: Pastizal Medio (850 m su»). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raíces finas 
vivas, dχιτaηte el período julio de 1988-julio de 1989.
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Las raíces finas vivas presentaron concentraciones mayores que las raíces gruesas vivas, 
Las últimas mostraron el siguiente orden en la concentración de nutrientes: N >  Ca >  K 
> P. Las concentraciones más elevadas de estos nutrientes ocurrieron en el invierno y en 
el verano (Tabla IV.9, Gráfico IV. 13).
Tabla IV.9: Pastizal Medio (850 m sin). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los compartimientos 
subterráneos. Para el año se indica la media y el error standard.
RλICES FINAS VIVAS
jl 1988 7,50 0,42 1,15 4,01
οe 1988 6,90 0,27 0,61 3,56
di 1988 8,00 0,33 0,75 3,71
ab 1989 5,50 0,20 1,32 3,10
jl 1989 6,30 0,34 0,76 3,44
media anual 6,80 0,31 0,92 3,56
error standard 0,40 0,03 0,12 0,13
RAICES FINAS MUERTAS
jl + se + οe 1988 10,60 0,54 1,41 7,02
di 1988 11,30 0,56 1,37 7,01
ab + my + jl 1989 8,50 0,36 0,80 6,68
media anual 10,13 0,49 1,20 6,90
error standard 0,69 0,05 0,16 0,09
RAICES GRUESAS VIVAS
}I 1988 4,60 0,22 0,75 1,97
se 1988 3,30 0,16 0,45 2,08
οe 1988 5,00 0,15 0,37 1,66
fe 1988 4,40 0,32 1,27 2,71
ab 1989 4,70 0,24 0,76 2,47
jl 1989 4,90 0,21 0,61 2,05
media anual 4,48 0,22 0,70 2,16
error standard 0,23 0,02 0,12 0,14
RAICES GRUESAS MUERTAS
jl 1988 6,60 0,32 1,26 3,85
οe 1988 9,00 0,38 0,64 6,05
ab + my 1989 7,70 0,38 2,22 14,38
media anual 7,77 0,36 1,37 8,10
error standard 0,57 0,02 0,38 2,62
De los compartimientos subterráneos, las concentraciones más elevadas de P, K y Ca se 
encontraron en las raíces gruesas muertas. Con respecto a las raíces gruesas vivas presentó
1,7 veces más de P y N; 2 veces más de K; y 3,7 veces más de Ca. En las raíces finas 
muertas Ιa concentración de nutrientes se ordenó de la siguiente manera: N >  Ca > >  K 
> P. Dichas concentraciones presentaron una tendencia decreciente de un año a otro. En las 
raíces gruesas muertas la concentración de nutrientes fue: Ca ≈  N >  >  K >  P. El N, 
P y Ca presentaron una tendencia creciente de sus concentraciones en el año 1988 con 
respecto al año 1989. El K disminuye en la primavera alcanzando un máximo en el otoño 
(Tabla IV.9, Gráfico IV. 14).
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Gráfico IV.13: Pastizal Medio (850 m su). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raΙces gruesas 
vivas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
Gráfico IV.14: Pastizal Medio (850 a» sin). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raΙces finas 
muertas, durante el período julio de 1988-julio de 1989.
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1.7 b-ALΜ ΑCEΝ AJE MINERAL
Las cantidades totales de nutrientes en la materia seca se ordenaron de mayor a menor 
de la siguiente manera: N, Ca, K y P, siendo respectivamente: 9,9; 5,1; 3,4 y 0,5 g/m2.
El N se almacenó 40% en estructuras aéreas (repartido en 18% en la biomasa viva, 17% 
en el seco en pie y 5% en la hojarasca) y 60% en órganos subterráneos (39% 
correspondientes a las raíces vivas y 21% a las muertas). El P se reparte 41% en los 
compartimientos aéreos (24% en el material vivo, 13% en el seco en pie y 4% en la 
hojarasca). El 59% restante se distribuye en 37% en las raíces vivas y 22% en las muertas. 
El K se almacenó mayoritariamente en el material aéreo (77%, de los cuales 48% 
correspondieron al vivo, 26% al seco en pie y 3% a la hojarasca). El 23% restante se 
encontró 15% en las raíces vivas y 8% en las muertas. El Ca se almacenó principalmente en 
las raíces (38% en las vivas y 30% en las muertas). En el material aéreo 12% se encuentro 
en el vivo, 13% en el seco en pie y 6% en la hojarasca. Del almacenaje mineral total, la 
mineralomasa (aérea + subterránea) constituyó el 56% del N, el 60% del P, el 63% del K 
y el 51% del Ca. Los porcentajes complementarios correspondieron a los necronutrientes 
(Tabla ΐν .ΙΟ y  ΙV .il)
Con respecto al almacenaje mineral aéreo, las dicotiledóneas constituyeron el 9% del N, 
el 10% del P y del K y el 18% del Ca; las gramíneas + sus estructuras reproductivas 
representaron el 34% del N, el 45% del P, el 53% del K y el 20% del Ca; en el seco en pie 
se almacenó el 42% del N, el 32% del P, 31 % del K y el 41 % del Ca; y en la hojarasca se 
encuentra el 14% del N, el 11% del P, el 4% del K y el 20% del Ca. (Tabla ΓV.IO)
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Tabla ΙV.IO: Past■izal Μβdio (850 m sm). Almacenaje mineral (g/m2) en los compartimientos aéreos. Para el
año se indica la media y el error standard.
Tabla ΙV.il: Pastizal Medio (850 m sm). Almacenaje mineral (g/m2) en los compartimientos subterráneos.




N P κ Ca
DICOTILΕDONΕAS
jl + se 1988 0,31 0,02 0,30 0,27
οe +10 di + 27 di 1 0,23 0,01 0,17 0,16
fe 1989 0,24 0,01 0,11 0,18
&b + my 1989 0,50 0,02 0,30 0,32
jl 1989 0,51 0,03 0,49 0,52
media anual 0,36 0,02 0,28 0,30
error st,andard 0,05 0,003 0,06 0,06
GRAMINEAS
jl 1988 0,81 0,05 0,71 0,22
οe 1988 1,07 0,07 0,79 0,26
10 di 1988 1,34 0,08 1,94 0,33
27 di 1988 1,11 0,07 0,99 0,27
ab 1989 2,22 0,13 1,96 0,47
Jl 1989 1,43 0,11 1,56 0,42
media anual 1,33 0,08 1,32 0,33
error st,andard 0,18 0,01 0,21 0,04
FRUTOS
εe + οe + di 1988 0,11 0,01 0,08 0,03
ab 1989 0,016 0,001 0,009 0,002
SECO EN PIE
jl 1988 0,76 0,03 0,35 0,47
se 1988 1,79 0,05 0,55 0,66
IΟ di 1988 1,76 0,07 1,14 0,70
27 di 1988 1,58 0,06 1,36 0,58
fe 1989 1,58 0,05 0,51 0,53
jl 1989 2,58 0,10 1,30 1,10
media anual 1,68 0,06 0,87 0,67
error s'tandard 0,22 0,01 0,17 0,08
HOJARASCA
jl 1988 0,28 0,01 0,09 0,17
IΟ di 1988 0,05 0,00 0,01 0,03
27 di 1988 1,37 0,05 0,30 0,84
ab 1989 0,42 0,02 0,07 0,21
jl 1989 0,56 0,01 0,05 0,36
media anual 0,54 0,02 0,10 0,32
error standard 0,20 0,01 0,05 0,12







jl 1988 1,63 0,09 0,25 0,87
OC 1988 4,43 0,17 0,39 2,28
fe 1989 4,34 0,18 0,41 2,01
ab 1989 3,25 0,12 0,78 1,83
jl 1989 3,56 0,19 0,43 1,94
media anual 3,44 0,15 0,45 1,79
error standard 0,45 0,02 0,08 0,21
RAICES FINAS MUERTAS
jl + se + οe 1988 1,22 0,06 0,16 0,81
di 1988 3,21 0,16 0,39 1,99
ab + my + jl 1989 0,92 0,04 0,09 0,72
media anual 1,78 0,09 0,21 1,17
error standard 0,59 0,03 0,07 0,33
RAICES GRUESAS VIVAS
jl 1988 0,38 0,02 0,06 0,16
se 1988 0,44 0,02 0,06 0,28
οe 1988 0,43 0,01 0,03 0,14
fe 1988 0,25 0,02 0,07 0,16
ab 1989 0,52 0,03 0,08 0,27
jl 1989 0,21 0,01 0,03 0,09
media anual 0,37 0,02 0,06 0,18
error standard 0,04 0,002 0,01 0,03
RAICES GRUESAS MUERTAS
jl 1988 0,36 0,02 0,07 0,21
οe 1988 0,24 0,01 0,02 0,16
ab + my 1989 0,38 0,02 0,11 0,72
media anual 0,33 0,02 0,07 0,36
error standard 0,04 0,002 0,02 0,14
TOTAL SUBTERRANEO 5,93 0,27 0,79 3,51
1.7 c-SUELOS
Los suelos, presentan características similares a las del pastizal superior (1025 m sm). De 
acuerdo con Areηs y Etchevere (1966) se consideran, en cuanto a la profundidad, muy 
someros; de textura, franca, con presencia de gravas y gτavillas y de pH ácidos. El contenido 
de materia orgánica, según la clasificación propuesta por Hardy (Hardy 1961, en Fassbender 
1982) es muy alto. El contenido de nitrógeno se encuentra dentro del rango más frecuente 
(0,2 y 0,7% de nitrógeno) citado para suelos (Fassbender 1982) y la relación C/N se 
encuentra dentro de los valores comunes (10 a 12) para el horizonte A (Areηs y Etchevere 
1966) de suelos de pastizal (Duchaufour 1965). En cuanto al contenido de P, se consideran 
suelos deficientes. La saturación con bases es baja (50%). Este suelo se denomina 
Haplumbrets Ιίtico (Sοil Survey Staff 1990). Caracterizado por presentar un epipedon úmbrico 
y contacto Ιίtico dentro de los primeros 50 cm profundidad del suelo (Tabla IV. 12).
Tabla XV.12: Pastizal Medio (850 m sm). Datos analíticos del suelo.
1.7 d-MINERALIZACION
La liberación de nutrientes al suelo, estimada a partir de la desaparición de hojarasca y 
de las raíces muertas, fue similar desde ambos tipos de tejidos. La mineralizadόη desde la 
hojarasca fue 0,07 g/m2.año de P; 0,32 g/m2.año de K; 0,89 g/m2.año de Ca y 1,61 
g/m2.año de N; mientras el aporte desde las raíces significó 0,07 g/m2.año de P; 0,25 
g/m2.año de K; 0,89 g/m2.año de Ca y 1,61 g/m2.año de N.
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1.7 e-CICLO DE LA MATERIA SECA, MATERIA ORGANICA Y NUTRIENTES
Ciclo de la materia seca y materia orgánica (Gráfico IV. 15)
La biomasa del pastizal es 753 ± 53 g/m2, y constituye el 60% de la materia seca 
(repartido en 11 % aérea y 49% subterránea). La necromasa representa el 40% restante (21 % 
seco en pie + 15% raíces muertas + 5% hojarasca).
De la productividad primaria neta aérea anual, el 63% se transfirió, mediante la 
mortalidad, a los compartimientos muertos. A su vez la caída a la hojarasca representó el 
56% de dicha mortalidad y el 96% del material que se incorp>oró a la hojarasca desapareció 
en el término de un año. La mortalidad subterránea anual representó el 39% de la 
productividad subterránea y el 100% de las raíces que murieron, desaparecieron como tales 
durante el año. De este modo, durante el periodo de estudio, llegaron al suelo 485 g/m2.año 
de materia seca (o 431 g/m2.año de materia orgánica), incorporándose al mismo, de acuerdo
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con las estimaciones de desaparición, el 98% de esas'cantidades.
Gráfico IV.15: a) Modelo del Ciclo de la Batería seca y b) ma’teria orgánica en el Pastizal Medio.
Ciclo del Fosfóro. (Gráfico ΙV.Iό)
Los requerimientos de P que satisfacΐerοη la productividad total de la vegetación fueron 
0,65 gP/m2año, 35% de los cuales provinieron de la retranslocación de nutrientes.
De los requerimientos totales, 68% se necesitaron para la productividad aérea y 32% para 
la subterránea.
Mediante la mortalidad aérea se incorporaron al seco en pie 0,11 gP/m2año. El retorno 
a través de la caΐda a la hojarasca fue 0,043 gP/m2año, quedando acumulados durante el 
período de estimaciones 0,07 gP/m2año en el seco en pie.
El ingreso total de P al suelo fue 0,23 g/m2.año. Desde la vegetación retomaron 0,11 
gP/m2.año, de los cuales el 62% provino de las raιces. A través del pluviolavado se 
incorporaron directamente al suelo 0,032 gP/m2.año.
La mineralizadόη de los detritos vegetales aportó al suelo, durante el período 1988-1989, 
0,14 gP/m2.año, los cuales provinieron por partes iguales de la mineralización de material 
aéreo y subterráneo.
El balance de P en el suelo considerando los aportes proveniente de la vegetación a través 
de los detritos y el piuνΐοladο, menos la absorción, da un resultado negativo de 0,28 
gP/m2aflo. El 85% de dicha diferencia se encuentra acumulada en la vegetación (5% en el 
verde de dicotiledóneas, 19% en el verde de gramíneas, 25% en el seco en pie y 36% en las 
raíces finas vivas) debido al aumento, de un año con respecto al otro, de la materia seca y 
por lo tanto de la mineralomasa y los necronutrientes. Los 0,04 gP/m2 año ίaltantes serían 
suplidos por la depositadόη atmosférica, la cual fiιe para el año de estudios 0,06 gP/m2.año.
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Gráfico IV. 16: Modelo del Ciclo del fósforo en el Pas*tizal Medio. 1: inineralomasa aerea, 2: nineralonasa 
en las raΙces vivas, 3: necronutrien*tes en el seco en pie, 4: necronutrient.es en las raΙces muertas, 5:
necronutrientes en la hojarasca •
Ciclo del Nitrógeno (Gráfico IV. 17)
Los requerimientos totales de N de la vegetación fueron 11,8 gN/m2.año, por medio de 
la retranslocación se proveyó el 20 % de ellos.
La productividad aérea representó el 59% de los requerimientos totales de N y la 
productividad subterránea el 41 % restante.
Se incorporaron al seco en pie entre julio de 1988 y julio de 1989, a través de la 
mortalidad aérea, 3,1 gN/m2.año. Se verificó una acumulación de 1,8 gN/m2.año en el seco 
en pie, dado que el retorno de N al suelo mediado por la caΐda a la hojarasca fue 1,3 
gN/m2.año.
El retorno de N al suelo a través de los detritos vegetales fue 2,9 gN/m2.año, de los cuales 
el 55 % provino de las raíces. A través del lavado de los tejidos aéreos en pie se incorporaron 
al suelo 0,7 gN/m2.año y por deροsΐtacΐóη atmosférica ingresaron al pastizal 0,22 gN/m2.año 
durante el periodo de estudios.
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La incorporación de nitrógeno aΙ suelo procedente de Ιa mineralizadόη fue 3,22 
gN/m2.año. De los mismos, partes iguales fueron aportadas por la descomposición y 
mineralizadόη de los detritos aéreos y subterráneos.
El balance de N en el suelo, teniendo en cuenta los ingresos por diferentes vΐas (retomo 
y pluviolavado) menos la absorción, presentó un resultado negativo de 5,8 gN/m2 año. El 
77% del mismo se encuentra en Ιa vegetación, la cual se incrementó de un año con respecto 
al siguiente (3% en las dicotiledóneas, 10% en las gramíneas, 31 % en el seco en pie y 33 % 
en las raíces finas vivas). Quedaría un balance negativo de 1,3 gN/m2.año, los cuales pueden 
ser provistos en parte por la depositadόη atmósferica (0,22 gN/m2.año) y por la fijación 
atmosférica de N, a cerca de la cual se desconoce su magnitud en pastizales de la zona.
O " ■ '
GrífΙeο IV. 17: Modelo del Ciclo del nitrógeno en el Past-izal Medio. 
Referencias cono en el grífΙeο ΙV.Iβ.
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Ciclo del Potasio (Gráfico IV. 18)
Los requerimientos totales de K del pastizal necesarios para la productividad primaria neta 
fueron 7,2 gΚ/πΕ.año, de los cuales el 51% fueron aportados por retranslocación.
Con respecto a los requerimientos totales, el 93% de los mismos fueron empleados en la 
productividad aérea.
En el año de estudios 0,9 gK/m2.año de se acumularon en el seco en pie. Por medio de 
la mortalidad aérea ingresaron al mismo 1,6 gK/m2.año, siendo la caída 0,8 gK/m2.año.
El retorno de K al suelo desde la vegetación fue 0,93 gK/m2.año, de los cuales 77% 
provinieron del material aéreo y 23% del subterráneo. A través del pluviolavado se 
incorporaron al suelo 0,3 gK/m2.año.
La mineralización de K es 0,57 gK/m2.año (56% provinieron de la descomposición de 
la hojarasca y 43% de las raíces).
El balance de K en el suelo (ingresos: pluviolavado y retomo, menos egresos: absorción), 
dio un resultado negativo de 2,12 gK/m2.año durante el peποdo de estudios. Esta cantidad 
se acumuló temporariamente en el incremento de la mineralomasa y necronutrientes. Resultó, 
de este modo, balanceada la cantidad de K absorbida con respecto a la que ingresa al suelo 
más la que momentáneamente se encuentra retenida en la vegetación. Si se considera la 
depositarioη atmosférica de K (0,22 gK/m2 año), la misma resultaría en un excedente.
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Gráfico ΙV.Iβ: Modelo del Ciclo del pot•asio en el Pastizal Medio. Referencias como en el gráfico IV.16
Ciclo del Calcio (Gráfico IV. 19)
Los requerimientos totales de Ca que posibilitaron la productividad del pastizal durante 
el penοdo de estudios, fueron 4,4 gCa/m2.año, los cuales fueron satisfechos enteramente por 
absorción, ya que no existe retranslocación de este nutriente.
Mediante la mortalidad se incorporaron al seco en pie 1,2 gCa/m2.año, parte de los cuales 
se acumuló en dicho compartimiento (0,7 gCa/m2.año), ya que el retomo de Ca al suelo a 
través de la caΐda, fue 0,5 gCa/m2.año.
El retomo total de Ca fue 1,28 gCa/m2.año, el cual provino en su mayor parte de las 
raíces (62%).
Al suelo se incorporaron por mineralización 1,69 gCa/m2.año (48% provino de las raíces). 
El balance de los aportes y egresos de Ca al suelo provenientes de la vegetación durante el 
periodo comprendido entre julio de 1988 y julio de 1989, fue negativo (3,1 gCa/m2.año). De 
ellos, el 65% se encuentra involucrado en el aumento de la materia seca (7% en las 
dicotiledóneas, 7% en la gramíneas, 19% en el seco en pie y
32% en las raíces finas vivas). La depositadόη atmósferica, 0,9 gCa/m2.año, aportaría el 
29% de dicha diferencia, quedando un déficit de 0,1 gCa/m2.año.
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Gráfico IV.19: Modelo del Ciclo del calcio en el Pas*tizal Medio. Referencias cοeο en el gráfico IV.16.
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IV.2-DISCUSI0N
Dinámica estacional de la mateήa seca y procesos fiιηcΐοηαℓes
En el pastizal medio, Sorghastrum pellitum y Stipafiliculmis son las gramíneas con mayor 
cobertura (Frangí y Bottino 1995). Otros pastizales con Sorghastrum, en la Sierra de la 
Ventana, cuya altitud, exposición y pendiente coinciden con las del pastizal medio presentan 
valores de materia seca aérea y subterránea cercanos a los obtenidos en este trabajo. El 
promedio de las estimaciones de materia seca realizadas por Riceί (1992) en pastizales 
pastoreados, durante dos años (1985 y 1986), es 319 g/m2; Barrera y Frangí (1994) 
obtuvieron valores de materia seca aérea de 598,9 ± 49,7 g/m2 en julio de 1982, y 667,1 
± 45,9 g/m2 en diciembre de ese año; los mismos autores señalan 788,7 ± 43 g/m2, para 
la materia seca subterránea en julio y 1043 ± 112  g/m2 en diciembre; de Wysiecki y Pérez 
(com pers.) señalan una masa de raíces, promedio de un año de estimaciones, de 950 ± 192 
g/m2. Con respecto a pastizales de EEUU, el rango que presenta la masa de raíces en los 
primeros 30 cm de profundidad es 168 a 1388 g/m2, y para la masa aérea es 85 a 589 
g/m2(Sims et al. 1978). La masa subterránea del pastizal medio presenta valores intermedios, 
mientras que su masa aérea se encuentra cercana al valor más elevado de este rango.
Este pastizal es florísticamente similar al pastizal superior. Aunque se trata de la misma 
comunidad, en este sitio la relación aéreo : subterráneo es 1 : 2, mientras que en el pastizal 
superior esta relación es 1 : 3. Esta diferencia en la partición de la materia seca entre 
estructuras aéreas y subterráneas se relacionaría con las características mesoclimáticas de los 
sitios. Este pastizal presenta condiciones intermedias entre la cumbre y la zona basaΙ. Las 
temperaturas extremas son mayores que las de la cumbre y los déficits de saturación son 
intermedios entre los pastizales de igual exposición ubicados respectivamente a mayor y 
menor altitud (Kristensen y Frangí 1995). Un proceso clave por el cual las plantas responden 
a cambios en su ambiente es la distribución de recursos en la producción de nuevas hojas, 
tallos, raíces y estructuras reproductivas (Schulze y Chaρin 1987). Ambos pastizales están 
sometidos a condiciones climáticas con diferencias a nivel de sitio; la influencia del ambiente 
estaría reflejada en una menor proporción de biomasa aérea en el pastizal superior con 
respecto al de media ladera.
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El cociente biomasa subterránea/biomasa aérea varía a lo largo del año, y es indicador de 
la biomasa absorbente necesaria para el sostenimiento de la masa fotosintetizante bajo distintas 
condiciones de humedad y temperatura del ambiente. Este cociente en el pastizal medio 
presenta un rango entre 4 y 11. Los valores más elevados corresponden al invierno y 
principios de primavera, con escasas lluvias. Los valores mas bajos de dicho cociente ocurren 
en el verano y al otoño siguientes, que fueron más lluviosos. Este mismo patrón fue señalado 
en el pastizal superior. En ambos sitios la disminución en la disponibilidad de agua afecta la 
asignación de fotoasimilados aumentando la superficie absorνεηte a través de la producción 
de raιces finas y la disminución de la biomasa aérea. Fernández et al. (1988) con respecto 
al cociente biomasa subterránea/biomasa aérea, señala que los valores altos reflejan un 
balance funcional de valor selectivo, permitiendo inferir que la alta asignación de carbono al 
sistema radical representa un atributo necesario para su perduración.
La presencia en el pastizal medio, de especies de origen micro y megatérmico, y la 
combinación de condiciones favorables en cuanto a precipitación y temperaturas en primavera 
y fines del verano-principios del otoño se relaciona con los picos de productividad neta en 
dichos momentos.
Hacia fines del invierno aumentan el seco en pie y las raíces vivas. En este pastizal, al 
igual que en el pastizal superior, hay productividad neta invernal. Sin embargo la tasa diaria 
de productividad de este período prácticamente duplica a la del pastizal ubicado a mayor 
altitud. Entre los muchos factores que pueden estar influyendo en esta diferencia, es probable 
que el pastizal medio se vea favorecido por condiciones de temperatura mayores y exposición 
al viento más atemperada que en la cumbre serrana. La tasa diaria de productividad invernal 
muestra que la asignación de fotoasimilados hacia estructuras subterráneas es tres veces 
superior a la aérea. Si bien hay crecimento aéreo invernal, la mortalidad aérea en este período 
también es importante. Esto se relacionaría con las características ĥί<Ιricas del invierno de 
1988, relativamente seco, acentuándose esta condición de sequía durante el mes de setiembre, 
cuando la demanda evaporativa del aire aumenta. La disponibilidad de agua es uno de los 
principales factores que influencian la tasa de crecimiento y la translocación de carbono hacia 
diferentes órganos de las plantas (Detling 1979, Schulze 1982, Schulze y Chaρin 1987, 
WaΙter 1977). La elevada producción de raíces y la pérdida de masa foliar a través de la
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mortalidad aérea llevan a que el cociente biomasa subterránea∕ biomasa aérea alcance su 
máximo valor en dicho periodo.
A mediados de la primavera la tasa de productividad neta es elevada, coincidiendo con un 
penοdo lluvioso. La mayor proporción de los productos de la asimilación neta de este período 
son destinadas al incremento de la biomasa subterránea y en mucho menor medida al aumento 
de biomasa aérea.
La importante biomasa de raíces, formada durante el invierno y parte de la primavera, 
permite sostener la elevada productividad diaria a fines de primavera, la cual es asignada en 
su totalidad al crecimiento aéreo. En este mismo período también la tasa diaria de mortalidad 
aérea y subterránea y de caída a la hojarasca es máxima. Hacia fines de la primavera ocurre 
el mayor esfuerzo reproductivo del pastizal, a la vez que las condiciones hídricas se toman 
desfavorables debido a la elevada evapotranspiración y escasas precipitaciones. La 
combinación de estos factores probablemente contribuyan a explicar en gran medida la 
mortalidad y la caída a la hojarasca de este período. Además, la mortalidad de raíces a fines 
de primavera se detecta a través del aumento de las raíces finas muertas en los primeros diez 
centímetros de profundidad. A mayor profundidad la biomasa y necromasa mantiene valores 
similares a los de meses anteriores. Probablemente, condiciones de mayor humedad permiten 
la supervivencia de las raíces más profundas, mientras que las más superficiales se ven 
sometidas a la desecación provocada por la intensa evapotranspiración potencial que 
caracteriza a este período y la ausencia de lluvias durante todo el mes de diciembre.
En el verano ocurren los procesos de mortalidad y caída aéreos y de desaparición aérea 
y subterránea. En lo referente a la desaparición de hojarasca, este proceso está vinculado con 
la ρarticulación, mezcla con el suelo y dispersión por el viento, además de la descomposición 
microbiana (Swift et al. 1979). En la parte subterránea, deben considerarse tanto la calidad 
orgánica de las raíces finas que facilitarían los procesos de descomposición, como la 
ocurrencia de lluvias importantes durante el mes de enero que podrían generar condiciones 
favorables para la misma. Dicho mes en 1989 fue abundante en lluvias, por lo cual se espera 
que aunque el balance entre las precipitaciones y la evapotranspiración de ese período fue 
negativo, existieron dias en que la humedad fue favorable para los procesos de
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descomposición, acelerados por las elevadas temperaturas de esa época del año.
Las lluvias a principios del otoño contribuyen a mejorar la disponibilidad de agua para la 
vegetación permitiendo el crecimiento, que es casi en su totalidad aéreo. Dado que muchas 
de las gramíneas presentes en esta época pertenecen al grupo de las mega o mesotérmicas, 
que fructifican a fines del verano o en el otoño (Burkart 1975), la finalización de su ciclo 
productivo se reflejaría en un incremento de la tasa diaria de mortalidad aérea a mediados del 
otoño, coincidiendo con el descenso en las temperaturas.
El tiempo de renovación es indicador del dinamismo de los procesos funcionales del 
pastizal. La mayor velocidad en la renovación de la materia seca corresponde a la hojarasca, 
la cual se renueva casi cinco veces en un año. La biomasa viva aérea se renueva en 
aproximadamente tres meses. El tiempo de renovación del seco en pie y de las raíces muertas ' 
es mayor, aproximadamente siete meses, mientras que la renovación de las raíces vivas es 
anual. Como ocurre en el pastizal superior, el sistema es más conservativo con respecto a las 
raíces que con la biomasa aérea.
Pese que el tamaño del compartimiento de la hojarasca es pequeño, la velocidad en la 
renovación de la misma lleva a que se incorpore al suelo una cantidad de materia seca similar 
a la que aportan las raíces. Esta característica diferencia al pastizal medio del pastizal 
superior. En este último las raíces tienen mayor importancia en la incorporación de material 
vegetal al suelo. El pastizal medio, al menos durante el período estudiado, se encontraría en 
una etapa de acrecentamiento de la masa vegetal tanto aérea como subterránea. De este modo, 
el 81 % de la producción aérea se incorpora al seco en pie a través de la mortalidad, pero 
sólo un 34% de dicha producción se incorpora al suelo. En las raíces, en cambio, no se 
acumula necromasa sino que la mortalidad y la desaparición son de igual magnitud. De la 
producción subterránea 40% muere y desaparece en el término de un año. Las raíces vivas 
aumentan el 100% y la biomasa viva aérea se incrementa el 91 % teniendo en cuenta el inicio 
y la finalización del muestreο. El seco en pie crece el 85%, en ese período. Esta incremento 
de la masa vegetal se relacionaría con el incendio ocurrido a principios de 1987 y con la 
variabilidad en las condiciones climáticas de un año, con respecto a otro. En cuanto a la 
variabilidad climática interanual, los sistemas de pastizal registran amplias variaciones en su
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biomasa en respuesta a las mismas. Abrams et al. (1986) señalan que la biomasa aérea es 
hasta tres veces menor en los años secos que en los mas lluviosos, en pastizales de pastos 
altos en Κansas (EEUU). En pastizales de EEUU, Sims y Sing (1978 a) estimaron una masa 
de raιces entre un 29% y un 49% mayor en 1970 que en 1972, en respuesta a mejores 
condiciones de humedad.
Concentración, contenido y ciclo de nutrientes
La característica más notable de este pastizal durante el año de muestreο fue el incremento 
de su biomasa y necromasa, lo cual influye en las variaciones de las concentraciones y en 
el ciclado de los nutrientes a lo largo de dicho año.
En el verde de gramíneas, las concentraciones de P y N tuvieron un patrón estacional 
similar. Las mismas se elevaron hacia mediados de la primavera, diluyéndose hacia fines de 
dicha época del año, cuando la productividad aérea fue máxima. Los contenidos, en cambio, 
mantuvieron una tendencia creciente durante toda la primavera. En relación con las 
concentraciones en las raíces vivas, se observó que estas se diluyen al comienzo de la 
primavera, cuando la productividad subterránea presenta valores máximos. La dilución de 
las concentraciones en las raíces, junto con la absorción de nutrientes permitiría el importante 
aumento en la biomasa de las mismas. Al aumentar la densidad de raíces, principalmente 
finas, también lo hace la superficie de absorción. En síntesis, el crecimiento máximo de las 
raíces antecede al de los tejidos fotosintéticos, y sería sostenido por absorción y en parte por 
la dilución en las concentraciones de los nutrientes N y P. El crecimiento aéreo sería 
sostenido por la absorción de la raíces y posteriormente, por la dilución de los nutrientes en 
los tejidos aéreos durante el período de máxima producción foliar. Este último fue también 
el de máxima mortalidad aérea. La dilución de los nutrientes en los tejidos tendría como 
resultado el aumento de la eficiencia en el uso de los nutrientes en la productividad. Además 
junto con los mecanismos de retranslocación disminuirían la pérdida extrabiótica de dichos 
nutrientes a través de la mortalidad.
En el otoño, las concentraciones y los contenidos de P y N en el verde de gramíneas 
aumentan, con respecto a los primaverales y estivales. En las raíces finas vivas dichas
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variables, en cambio, son menores en el otoño que en la primavera. En los tejidos 
fotosintéticos, la dilución de P y N oĥseΐΛ'ada en la primavera, no ocurre en el otoño. 
Aunque la productividad otoñal aérea, en términos de materia seca, es tan importante como 
la primaveral, la mortalidad aérea a principios del otoño es mucho menor. A su vez, las 
concentraciones otoñales de N y P en la parte aérea, comienzan a declinar hacia principios 
del invierno. Teniendo en cuenta las variables ambientales, Kristensen y Frangí (1995) han 
señalado que el pastizal medio recibe más insolación en el otoño e invierno, en relación con 
los otros pastizales de igual exposición, lo cual podría influir en la temperatura a nivel de 
sitio, retardando la mortalidad invernal, con respecto a los otros pastizales considerados. La 
disminución invernal en las concentraciones y contenidos aéreos de de N y P fue acompañada 
por una tendencia creciente de los mismos en las rafees finas vivas.
La concentración y contenido del K en las raιces vivas presentó un patrón similar al 
descriρto para el N y P en la primera parte de la primavera. El K, nutriente sumamente 
móvil, tiene una activa participación en procesos fisiológicos que ocurren en la hojas, en 
particular en la síntesis de RubP-carboxilasa (ΜaτseĥηeΓ 1983). Es probable que en las raíces 
el K disminuya durante la primavera tanto por dilución en la formación de nuevos tejidos 
como por ser destinado principalmente a los tejidos fotosintéticos. En el verano, en cambio, 
el K aumentó su concentración y contenido en las raíces gruesas vivas, disminuyendo luego 
en el otoño, a la vez que ambas variables aumentaron en las raíces finas vivas. En el verano, 
dada la mortalidad y desaparición de raíces finas, es probable que este nutriente se concentre 
principalmente en los tejidos de reserva, como son las raíces gruesas vivas. En el otoño se 
produce un importante aumento de la biomasa aérea y en menor proporción de las raíces, 
los cuales no fueron acompañados por dilución en las concentraciones, observada en la 
primavera, sino que en ambos tipos de tejido el nivel de K se incrementó.
Las estructuras reproductivas de las gramíneas mostraron una marcada diferencia en las 
concentraciones, las cuales fueron mucho mayores en las floración otoñal que en la 
primaveral. Esta última, sin embargo, contiene 16 veces más Ca, 9 veces más P y K, y 7 
veces más N que la primera, dada por su mayor biomasa.
A lo largo del año, las dicotiledóneas mostraron variaciones similares en las 
concentraciones de los cuatro nutrientes considerados. En la primavera existiría dilución de
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los nutrientes dada por la disminución en las concentraciones a la vez que aumenta la
biomasa. En el otoño se incrementan las concentraciones de nutrientes, con respecto al
verano, acompañado de un aumento importante en la biomasa de las hierbas de hoja ancha.
Los mayores contenidos de nutrientes en los tejidos aéreos durante el otoño, con 
respecto a los primaverales, podría deberse a varios factores. Bajo condiciones de sequía los 
nutrientes en el suelo se hacen menos disponibles, reduciendo el flujo de los mismos en el 
ecosistema (Schulze y Chaρin 1987, Chaρin 1991). Es probable que las condiciones hídricas 
desfavorables a fines de la primavera hayan limitado la absorción en esta época, por lo cual 
la dilución de los nutrientes en los tejidos al disminuir la absorción de los mismos fue más 
evidente. Por su parte, el otoño, con mejores condiciones hídricas resultaría un período con 
mayor disponibilidad de nutrientes. Otra posibilidad, no excluyeηte de la anterior es que, las 
especies predominantes durante el otoño, tengan requerimientos mayores que las especies 
primaverales. Esta diferencia se traduce en una menor eficiencia en el uso de los nutrientes 
en el otoño, con respecto a la primavera (tabla TV. 13). Además, en el último período 
mencionado, el costo de producción de tejidos aéreos y subterráneos, en términos de los 
nutrientes P y N, resulta similar. En el otoño, en cambio, el costo de producir hojas es 
marcadamente menor que el de las raíces. Dichas diferencias estacionales se relacionaría con 
la existencia de mecanismos de dilución de los mismos durante el período i ηveτηο-ρri maveral 
y con mayores tasas de renovación de la biomasa del pastizal en dicho período, las cuales 
son 2,6 para el verde y Ι , Ι  para las raíces. En contraposición, en el período estivo-otoñal, 
la existencia de dilución de nutrientes no es evidente y la velocidad en el recambio de los 
tejidos es mucho menor que la del período anterior, haciéndose mas marcada la diferencia 
entre la renovación aérea, 1,7 veces y la subterránea, 0,09 veces en el período mencionado.
Tabla ΧV.IS: Pas'tΙζal Medio (850 m su). Eficiencia en el uso de los nutrientes estimada a partir del 
cociente entre la producción estacional (inverno-primaveral o estivo-otoñal) de materia seca divido por 
la mineralomasa media del mismo periodo y por el ηlimero de dias de ese intervalo.
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EFICIENCIA EN EL USO DE LOS NUTRIENTES 
(g MS/αnutrΙente.die)
PERIODO AEREA SϋΒΤERRΑΝEΑ
N P K Ce N P K Ce
INVERNO-PRIMAVERAL 
(nβ de días 170)
1/4 22,3 1/4 3/S 2,0 21,7 S/7 1/9
ESTIVΟ-ΟΤOÑAL 
(nβ de días 151)
O/S 12/7 0,9 2,4 Ο,OS l,S 0,5 0/2
En el seco en pie las concentraciones de nutrientes variaron muy poco durante el año. Los
contenidos de estos nutrientes aumentaron en los peηοdos de mayor mortalidad aérea (fιηes 
de la primavera y principios del invierno). El incremento de nutrientes (concentaciones y 
contenidos) en el seco en pie en coincidencia con los períodos de mortalidad aérea y su 
posterior declinación permite sostener que habría un pasaje directo de nutrientes desde dicho 
compartimiento al suelo, relacionado con el lavado y con la posible acción de organismos 
descomponedores. Con excepción del Ca, las concentraciones y contenidos de nutrientes en 
el seco en pie son menores que en los órganos aéreos vivos, principalmente de P y K, a 
pesar de que en el primer compartimiento mencionado la materia seca es 2 veces superior 
al segundo. Esto pone de manifiesto la existencia de mecanismos de retranslocación de 
nutrientes desde los tejidos senescentes. Dicho mecanismo constituye una forma eficiente de 
obtención de los mismos, ya que estarían más rápidamente disponibles para las plantas. El 
Ca presenta una baja movilidad en la planta y su concentración no declina en el seco en pie 
con respecto al verde, por lo cual su contenido esta en relación directa con la mayor masa 
de aquel compartimiento.
En este pastizal el pico de mortalidad y caída a la hojarasca ocurrieron en el mismo 
período, a fíηes de la primavera. Conjuntamente con el peso seco de la hojarasca, las 
concentraciones y contenidos de nutrientes disminuyeron marcadamente en el otoño 
temprano. Esto podría interpretarse como mineralización de dichos nutrientes. En el 
invierno, principalmente el Ca y el N aumentaron su concentración y no su contenido (ya 
que la caída a la hojarasca fue nula), posiblemente por enriquecimiento microbiano y por la 
pérdida de masa a través de la descomposición de los compuestos más lábiles, quedando los 
componentes más recalcitrantes de la materia seca. Estos mismos procesos permitirían 
explicar la existencia de mayores concentraciones en las raíces muertas, con respecto a la 
vivas, en todos los nutrientes analizados. A su vez, mientras que la concentración de Ca no 
se modificó en las raíces finas muertas a lo largo del año, los otros tres nutrientes 
disminuyeron marcadamente, lo cual indicaría que prevaleció la mineralizadόη de los 
mismos.
En este pastizal los nutrientes involucrados en la productividad aérea fueron mayores que 
los necesarios para la productividad subterránea, con excepción del Ca, que fue requerido 
en mayor proporción por estas últimas. En cambio el contenido de nutrientes en los tejidos
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vivos fue mayor en los subterráneos que en los aéreos. Esto se traduce en una mayor tasa 
de renovación (los nutrientes circularon con mayor velocidad), en estos últimos, con respecto 
a los primeros. El stock de P, N y K contenido en la biomasa aérea se recambiaría 4 veces 
al año, y el Ca 3 veces. Las plantas serían más conservativas en cuanto a los nutrientes 
almacenados en las raíces vivas, ya que las tasas de renovación en las mismas son 
aproximadamente anuales.
En el pastizal medio, la materia seca que se produjo durante el año de estudio se localizó 
principalmente en las raíces fíηas vivas y en el seco en pie. Esto se debió a la importante 
productividad de este pastizal y a la intensidad de la mortalidad, que en términos de peso 
seco representó el 81% de la producción aérea y sólo el 39% de la productividad 
subterránea. Esta diferencia entre la dinámica de los tejidos subterráneos y aéreos implicaría 
para la vegetación un aumento en la superficie de absorción, en el primer caso, y un retardo 
en el retorno de materiales al suelo en el segundo. Sin embargo la proporción de los 
nutrientes involucrados en la mortalidad aérea con respecto a los requeridos en la 
productividad aérea fue mucho menor que la señalada para la materia seca. Esto podría 
explicarse en ρarte por la dilución en las concentraciones de los mismos en los tejidos, y 
por la existencia de mecanismos de retranslocación que permitirían la reutilización de los 
nutrientes a corto plazo. Este mecanismo permitió recuperar elevadas proporciones de los 
nutrientes requeridos por las plantas, desde los tejidos senescentes (el 52% del K, el 35% 
del P y el 20% del N).
La cantidad de nutrientes que se transfirió durante el año a través de la mortalidad fue 
mayor en la parte aérea que en la subterránea, sin embargo en el retorno total de nutrientes 
al suelo, ambos subsistemas aportaron cantidades similares. Esto se debería a la existencia 
de un retardo en el flujo aéreo de nutrientes dado por almacenamiento de los mismos en el 
seco en pie. En cambio, las raíces cuando mueren ya estaη en contacto directo con los 
organismos descomponedores del suelo, por lo cual los nutrientes involucrados en las mismas 
resultan más rápidamente disponibles para los procesos de descomposición y mineralizadόη.
La devolución de nutrientes al suelo desde la hojarasca igualó a la proveniente de las 
raíces. En cuanto a la velocidad en la liberación de los nutrientes (tabla IV. 14), en la 
primavera las tasas de mineralización aéreas y subterráneas fueron similares. En el otoño las
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tasas de descomposición de materia seca y de liberación del Ca desde la hojarasca son 
aproximadamente 3 veces mayores que en las raíces. En el caso del N, P y K, las diferencias 
en favor de las tasas aéreas varían entre 1,4 y 1,6 veces respecto de las tasas de 
mineralización de las raíces. Por otra parte, existe una diferencia notable entre la hojarasca 
y las raíces, ya en que en estas últimas la liberación de los nutrientes N, P y K es más 
rápida que la desaparición de la materia seca, mientras que en la hojarasca ambos procesos 
ocurren a velocidades similares. Esto podría relacionarse con la calidad de las raíces, 
principalmente las ίϊηas, en términos de los cocientes C:N y C:P, los cuales son menores que 
los de la hojarasca (el rango en el cociente C:N fue 36 a 46 en las raíces finas muertas, 40 
a 73 en la hojarasca; el rango en el cociente C:P fue 720 a 1099 en las raíces finas muertas 
y 1011 a 1666 en la hojarasca). Si bien no existe un valor fijo del cociente C:N para la 
inmovilización o liberación de nitrógeno (Βerg y Ekbohm 1983), el predominio de uno de 
estos procesos sobre el otro está en relación directa con la similitud entre el cociente 
C:ηutτiente de los organismos descomponedores y del sustrato (Swift eΐ al. 1979). Al 
respecto estos autores proponen un modelo en el cual, a medida que progresa la 
descomposición, los compuestos del C de más fácil degradación son utilizados pero los 
nutrientes que se encuentran en menor proporción son retenidos y aún incorporados desde 
la solución del suelo, hasta que la relación C:ηutτiente alcanza valores cercanos a la propia 
de los microorganismos del suelo, a partir de ese momento predominaría la liberación de 
tales nutrientes.
Tabla IV.14: Past-izal Μadió (850 m sin) . Tasa de descomposición de la ma'teria seca (MS), es'timada a 
partir de la desaparición es'tacional (inverno-primaveral o estivo-otoñal) dividido por la necromasa 
media del período correspondien■te y por el ητΙmero de dias del in■tervalo. Tasa de mineralizadόη los de 
nu-trientes estimada como la ant•erior, a paιrtir de la desaparición estacional de nutrient•eβ y la media
de necronutrientes de cada periodo.
TASA DE DESCOMPOSICION y TASAS DE MINERALΙΖΑCIOΝ DE LOS NUTRIENTES
PERIODO HOJARASCA Raíces MϋERΤAS
MS N P K Ca MS N P K Ca
(mgMS/gMS.dia) (ϊagnut.rien*tβ/gnu'trieιιt.e.dia) (mgMS/gMS.dia) (πgnutriente/gnutriente.dia)
INVERNO-PRIMAVERAL 
(nβ de dias 170)
4,5 3,2 4,0 3,5 3,0 4,2 7,4 4,8 4,4 4,6
ESTIVΟ-ΟΤΟΝAL 
(nB de dias 196)
12,7 12,8 14,9 17,3 12,3 4,7 9,0 9,1 10,7 4,2
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Otra forma de incorporación de nutrientes al suelo es el lavado, principalmente de los 
tejidos aéreos vivos. Esta via, más rápida que la de mortalidad y caΐda a la hojarasca, 
representa casi el 50% del K y del P y el 38% del N anualmente devuelto al suelo. El resto 
se incorporaría a partir de la mineralizaαόn de los nutrientes mencionados.
En el pastizal medio, la producción de nuevos tejidos, tanto aéreos como subterráneos, 
lleva a que exista una gran acumulación de nutrientes en la vegetación. Por lo cual el balance 
de los mismos entre la absorción y el retomo muestra marcadas diferencias negativas, sin 
embargo no se trata de una pérdida de nutrientes desde el sistema, sino de relocalización de 
los mismos. Este aumento de la masa vegetal ya fue señalado como parte del proceso de 
recuperación del pastizal después de haberse incendiado en 1987. Los tejidos aéreos vivos, 
las raíces finas vivas y el seco en pie, contienen la mayor parte de dicho incremento en la 
mineralomasa y necromasa respectivamente.
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CAPITULO V: PASTIZAL INFERIOR
Υ.Ι-RESULTADOS
Υ.Ι.I-ΜΑΤΕRΙΑ SECA TOTAL
De la materia seca anual, 1225 + 43 g/m2, el 44% corresponde al material aéreo, 52% a las 
raíces y 3% a la hojarasca.
La materia seca total muestra una tendencia creciente durante la primavera y en el otoño. A 
principios del invierno desciende a valores similares a los del año anterior.
1.1 a-Μ ATERIA SECA AEREA
La media anual de materia seca aérea, excluyendo a la hojarasca, es 535 g/m2, de los cuales 
el 73% corresponde al seco en pie y 27% a los compartimientos vivos. De éstos, el 25% 
corresponde a gramíneas y graminiformes, 2% a dicotiledóneas y menos del 1% a estructuras 
reproductivas. La biomasa de gramíneas verdes y de dicotiledóneas presentan un pico otoñal 
(Tabla V.I, Gráfico V.I).
En el seco en pie se observa un pico a fines del invierno y otro a fines del otoño (Tabla V. 1, 
Gráfico V.I).
Tabla V.I: Past:Ιζal Medio (850 m su). Βlοχαasa y 
ηβcrοιηasa (g/ιa2) aérea. Medias ± Error St•andard, n * IΟ.
FECHA MATERIA SECA (g/m2)












144.4 ± 14,2 
160,3 ± 18,7
150.7 ± 10,3
120.7 ± 11,3 
88,3 ± 10,3




8.2 ± 3,0 
6,8 ± 1,6
11,0 ± 1,6 
13,2 ± 2,9
8.9 ± 1,4







17,0 ± 3,5 
7,6 ± 1,0 












415.8 ± 45,9 
534,4 ± 30,4 










41.9 ± 5,8 
40,7 ± 5,7
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Gráfico V.I: Pas*tizal Inferior (550 m sin). Materia seca (g/ma) de los compartimientos aéreos estimada
durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
La floración de las gramíneas comienza a mediados de primavera, con un valor elevado de 
biomasa de estructuras reproductivas a fines de octubre, que corresponde en un 93% a la especie 
anual invernal Vulpia dertοηεηsis. El pico de biomasa de dicho compartimiento correspondiente 
a las "flechillas" ocurre a principios de diciembre extendiéndose hasta fines de ese mes, pero con 
valores más bajos (Tabla V.I, Gráfico Y.Τ). La mayoría de estas especies son de régimen 
microtérmico (Burkart 1975) (Tabla V.2).
Tabla V.2: Pastizal Inferior (550 m sm). Especies de gramíneas y graminiformaes halladas en flor en las 
fechas de muestreο durante el periodo julio de 1988 — julio de 1989. Se señala el régimen térmico de los






MIΟRΟΤΕRΜΙΟAS Ογρβr•us sp 
Juneus sp
Vulpia dertonensis 
















ΜΕGAΤΕRΜΙΟAS DaηtĥοηΙa eΙrrata 
Mélica rígida
D. eΙrrata ΒοtĥriοcĥΙοa lagunnoides 
Eragrostis lugens 
ΡanΙcuιa sp.
En otoño se observan estructuras reproductivas, de especies de régimen mesotérmico (Tabla
V.2), pero su biomasa es mucho menor que en la floración primaveral (Gráfico V.2).
Gráfico V.2: Past:izal Inferior (550 m su). Βΐοmasa (g/m2) de los compartimientos aéreos es“timada duran-te el
periodo julio de 1988-julio de 1989.
1.1 b-MATERIA SECA SUBTERRANEA
La masa subterránea media anual es 642 g/m2. El 64% se concentra en los primeros 10 cm 
de profundidad y 36% en los 10 cm siguientes (Tabla V.3).
En el estrato de 0-10 cm de profundidad, el 63% de la biomasa corresponde a las raíces 
vivas, repartida en 46% de raíces finas + 17% de raíces gruesas. Del 37% correspondiente a 
las raíces muertas, el 30% pertenecen a las raíces finas + 7% correspondientes a las raíces 
gruesas (Tabla V.3, Gráfico V.3).
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Tabla V.3: Past■izal Inferior (550 m su). Bioaasa y ηβcrοηasa subterráneas ± un error st■and«ard (g/ma), n« IΟ 




69,0 ± 9,0 133,8 ± 18,3 27,4 ± 11,0 121,6 ± 12,9
setiembre 30 95,3 ± 15,5 166,0 ± 11,5 31,9 ± 8,0 33,6 ± 15,1
octubre 30 43,6 ± 11,8 332,9 ± 23,9 17,4 ± 6,0 58,0 ± 34,4
diciembre IΟ 45,4 ± 12,3 78,7 ± 17,5 42,8 ± OHH 341,9 ± 21,7
febrero 18, 1989 64,6 ± 22,8 225,0 ± 40,7 38,9 ± 16,0 193,6 ± 32,3
abril 4 67,6 ± 12,5 296,8 ± 59,9 30,3 ± 5,0 84,4 ± 17,2
mayo 27 67,5 ± 16,3 187,4 ± 32,0 20,2 ± 7,0 50,8 ± 12,8
julio 11 73,3 ± 20,3 114,7 ± 19,6 15,4 ± 4,0 100,9 ± 28,6
ANUAL 65,8 ± 5,4 191,9 ± 29,3 28,0 ± 3,0 123,1 ± 33,6
ESTRATO PROFUNDO (10 
julio 10, 1988
-20 cm)
36,0 ± *7,1 101,6 ± 13,5 22,4 ± 6,0 93,1 ± 7,2
setiembre 30 29,4 ± 3,7 86,9 ± 7,4 8,8 ± 3,0 5,5 ± 4,8
octubre 30 15,4 ± 2,2 127,7 ± 10,3 9,5 ± 4,0 4,4 ± 1,0
diciembre IΟ 33,6 ± 6,7 95,8 ± 14,7 22,2 ± 5,0 48,4 ± 7,0
febrero 18, 1989 17,4 ± 3,7 108,0 ± 11,7 17,4 ± 9,0 267,2 ± 28,7
abril 4 34,8 ± 3,5 173,0 ± 20,4 19,6 ± 2,0 25,7 ± 3,7
mayo 27 35,6 ± 5,4 183,7 ± 14,5 4,2 ± ι,o 19,2 ± 9,3
julio 11 33, <0 ± 5,6 103,4 ± 18,4 40,9 ± 28,0 37,7 ± 6,4
ANUAL 29, 4 ± 2,7 122,5 ± 12,1 18,1 ± 3,0 62,6 ± 28,9
En el estrato de 10-20 cm de profundidad, el 65% de la masa son raíces vivas, distribuido 
en 53% finas +12% gruesas. Las raíces muertas se reparten en 27% finas + 8% gruesas (Tabla
V.3, Gráfico V.3).
Gráfico V.3: Past■izal Inferior (550 m ειn).a) Porcen*tajes de raΙces vivas y muer*tas y b) de raΙces finas y 
gruesas en los es*tratos muestreados (0-10 y 10-20 cm de profundidad).
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Las raιces vivas en los dos horizontes muestreados alcanzan valores máximos a mediados
de primavera y principios de otoño (Gráfico V.4).
Gráfico V.4: Pas*tizal Inferior (550 m su). Materia seca (g/ma) de las raΙces vivas y muertas en los estratos 
muestreados (Ο-IΟ y 10-20 cm de profundidad) estimada durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Las raíces muertas presentan un pico marcado a fines de primavera en los primeros 10 cm 
de profundidad y durante el verano en los 10 cm de profundidad siguientes (Gráfico V.4).
1.2- HOJ ΑRASCA
La mayor acumulación de hojarasca ocurre a fines de febrero. El resto del año presenta poca 
variación, con un mínimo a principios de diciembre (Tabla V.I, Gráfico V.I).
1.3- PRODUCTIVIDAD PRIMARIA NETA
De la productividad anual del pastizal, 1131 g/m2.año, 41 % corresponden a crecimiento aéreo 
y 59% al subterráneo. El 46% es primaveral y el 54% restante estivo- otoñal (Tabla V.4).
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Tabla V.4: Productividad primaria neta, mortalidad y desaparición totales (aéreas + subterráneas) en el 
Pastizal Inferior (550 m sm) durante el período julio de 1988-julio de 1989.
Periodo Intervalo PRODUCTIVIDAD TOTAL MORTALIDAD TOTAL DESAPARICION TOTAL
(nβ de dias> (q/a*int> (α/m*dia> (q/m*int) (q/m*dia) (q/B*int) (q/m2dia >
julio-setiembre 82 120,3 1/5 49,5 0,6 184,8 2,3
setiembre-octubre 30 236,0 7,9 61,2 2,0 7,0 0,2
octubre-diciembre 41 107,6 2,6 375,6 9,2 21,3 0,5
diciembre-diciembre 17 58,1 3,4 57,1 3,4 0,0 0,0
diciembre-febrero 52 168,6 3,2 87,3 1/7 21,6 0,4
febrerο-abril 45 322,5 7,2 95,3 2,1 395,8 8,8
abril-mayo 54 118,1 2,2 216,5 4,0 163,4 3,0
mayo-julio 45 0,0 0,0 176,5 3,9 64,2 1/4
λΝϋAL 1131,2 1119,0 858,1
De la productividad primaria neta total del pastizal, en la primavera el 66% es destinado a 
las raιces y el 44% restante a las estructuras aéreas; en el verano el IΟΟ% de la productividad 
es subterránea; en el otoño, el 46% corresponde a la productividad subterránea y el 64% a la 
productividad aérea (Tablas V.5 y V.6).
Las tasas diarias de productividad primaria neta presentan valores elevados a principios de 
la primavera y del otoño, manteniendo valores más bajos durante el resto del año (Tabla V.4, 
Gráfico V.5).
Gráfico V.5: Pastizal Inferior (550 m sm). Tasas diarias (g/m* dia) de productividad primaria neta, 
mortalidad y desaparición totales durante el período julio de 1988-julio de 1989.
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1.3 a-PRODUCTIVIDAD PRIMARIA AEREA NETA
La productividad aérea anual es 462 g/m2.año. El 40% de la misma se produce durante el 
penοdo invemo-primaveral y el 60% restante es estivo-otoñal. La tasa diaria de productividad 
aérea presenta dos picos poco marcados: uno a principios de primavera y otro a principios del 
otoño (Tabla V.5, Gráfico V.6).
Gráfico V.6: Pastizal Inferior (550 m sn). Tasas diarias (g/ma dia) de productividad primaria neta aérea 
(ΡΡNA), mortalidad aérea y calda a la hojarasca duran*te el periodo julio de 1988-julio de 1989.
Tabla V.5: Product•ividad primaria neta, mortalidad, calda a la hojarasca y desaparición aéreas en el 
Pastizal Inferior (550 m sm) durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
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Período Intervalo ΡΡAΝ MORTALIDAD AEREA CAIDA DESAPARICION AEREA








































































0 , 0  0 , 0
21.6 1,3
38.6 0,3 
0 , 0  0 , 0
14.3 0,3 
102,8
1.3 b-PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA NETA
La productividad anual estimada a partir de diferencias de 
biomasa subterránea es 669 g/m*.año (Tabla V.6) y por el método de 
cilindros de reemplazo anual es 195 g/m2.año (Tabla V.7).
La tasa diaria de productividad subterránea presenta un pico 
a principios de primavera, manteniendo valores importantes a fines 
de esta estación y durante el verano (Tabla V.7, Gráfico V.7).
Tabla IV. 6: Producción primaria ne'ta subterránea anual,en■tre 0-20 ce de profundidad, en el Pastizal 
Inferiordurante julio 1988-julio 1989 y julio 1989-julio 1990, estimada mediante cilindros de suelo vacio.
Media ± error standard.
Período N β de muestras
PRODUCCION DE Raíces 
(g/ma.año)
1988-1989 5 195 ± 24
1989-190 15 166 ± 16
Tabla IV.7: Productividad primaria neta, mortalidad y desaparición subterráneas en el Pastizal Medio durante 
el período julio de 1988-julio de 1989.
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En otoño y principios de invierno el crecimiento de las raιces es nulo (Tabla V.7, Gráfico 
V.7).
Gráfico V.7: Pastizal Inferior (550 m su). Tasas diarias (g/ma dia) de productividad primaria neta, 
mortalidad y desaparición subterráneas dχιτaηte el periodo julio de 1988-julio de 1989.
1.4-MORT ALIϋAD
La mortalidad anual es 1119 g/m2.año, de los cuales 39% corresponden a mortalidad aérea 
y 61% a subterránea (Tabla V.4).
La tasa diaria de mortalidad es muy elevada a mediados de la primavera, disminuye a fines 
de esta estación y durante el verano. Resulta nula a principios de otoño y se incrementa a 
mediados del mismo y comienzos del invierno (Tabla V.4, Gráfico V.5).
La tasa diaria de mortalidad aérea alcanza un máximo a fines de primavera y mediados del 
otoño (Tabla V.5, Gráfico V.6).
La mortalidad subterránea diaria es elevada a fines de primavera y a fines de otoño-principios 
de invierno (Tabla V.7, Gráfico V.7).
1 1 1
1.5-CAIDA A LA HOJARASCA
Durante el año de muestreο, el material aéreo caído a la hojarasca es 107 g/m2.año (Tabla 
V.5).
La tasa diaria de caída a la hojarasca presentan un pico a fines de la primavera, el resto del 
año los valores son cero o casi cero (Tabla V.5, Gráfico V.6).
Ι.ό-DESAPARICION DE MATERIAL AEREO Y SUBTERRANEO
La desaparición anual de material vegetal (aéreo + subterráneo) durante el período de 
estudios es 858 g/m2.año, de los cuales 88% corresponde a desaparición subterránea y los 12% 
restantes a desaparición aérea.
La desaparición diaria de material subterráneo es activa a fines del invierno, alcanza un pico 
a fines del verano-comienzos del otoño, disminuyendo a mediados del otoño-comienzos del 
invierno (Tabla V.7, Gráfico V.7).
La tasa diaria de desaparición aérea fue baja durante todo el año, los valores más elevados, 
cercanos a 1 g/m2.día , ocurren durante la primavera y el verano (Tabla V.5).
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1.7 - NUTRIENTES
1.7 a-CONCENTRACION DE NUTRIENTES
Las concentraciones más elevadas de P, N, K y Ca se encuentran en la biomasa aérea 
viva.
En las dicotiledóneas la concentración de nutrientes se ordena de la siguiente manera: K 
>  N > Ca >  >  P. Las concentraciones de N y de P disminuyen en el verano, con respecto 
a las concentraciones invemo-primaverales, y aumentan en el otoño. La concentración de K 
muestra una tendencia creciente desde la primavera hacia el otoño. Los valores de Ca, en 
cambio, disminuyen en ese mismo sentido (Tabla V.8, Gráficos V.8).
En las gramíneas la concentración de nutrientes presenta el siguiente orden: K >  N >  >  
Ca >  P. Dichas concentraciones muestran una tendencia decreciente hacia el verano y 
alcanzan un máximo en el otoño (Tabla V.8, Gráficos V.9).
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Gráfico V.8: Pas'tizal Inferior <550 & su). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las dicotiledóneas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
Gráfico V. 9 : past•izal Inferior (550 m sin) . Concen•tración de nu•trien•tes (mg/gMS) en los tejidos aéreos 
vivos de las gramíneas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
La concentración de Ca es 5,7 veces mayor en las dicotiledóneas que en las gramíneas. 
Con respecto a las concentraciones de los otros tres nutrientes considerados no difieren 
significativamente (test t de Student, P < 0,05).
En las estructuras reproductivas el pico de floración que ocurrió a principios de 
primavera correspondió a la especie anual Vulpia deηοηeηύs. Estas presentan mayores 
concentraciones de N, P y Ca que las de las ”flechillas”. Con excepción del Ca, que es más 
elevado en V. dertonensis, las concentraciones de nutrientes son mayores en las flores y 
frutos otoñales, con respecto a los primaverales (Tabla V.8).
En el seco en pie las concentraciones de los nutrientes siguen el orden: N >  >  K ≈  
Ca >  P. Las mismas disminuyen desde el invierno de 1988 al verano siguiente, aumentando 
nuevamente en el invierno de 1989 (Tabla V.8, Gráfico V.IO).
Las concentraciones de nutrientes en el seco en pie son menores que en los 
compartimientos aéreos vivos (3 veces menos de P, 5 veces menos de K y 2 veces menos de 
N) (test t de Student P < 0.05)
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Tabla V.8: Past-izal Inferior (550 m suι). Concentración de nutrientes (ιng/gKS) en loε compartimientos
aéreos. Para el año se indica la media y el error standard.
Gráfico V.IO: Pastizal Inferior (550 m sm). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en el seco en pie,
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
En la hojarasca la concentración de nutrientes es: N >  >  Ca >  K >  P. Este 
compartimiento presenta concentraciones mιηimas de nutrientes a principios de diciembre. A
115
fíηes de ese mes las mismas aumentan, alcanzando un máximo en el caso del K. En los otros 
tres nutrientes se observa una tendencia creciente, con un máximo en el invierno (Tabla V.8, 
Gráfico V .il).
Gráfico V.il: Pastizal Inferior (550 a  s d ) .  Concentración de nutrientes (xng/gMS) en la hojarasca, 
durante el período julio de 1988-julio de 1989.
En las raíces finas vivas la concentración de nutrientes presenta el siguiente orden: N > 
Ca > > K > P. Las concentraciones de estos nutrientes disminuyen en la primavera y 
aumentan a pricipios de otoño, con excepción del N que mantiene los valores primaverales 
(Tabla V.9, Gráfico V.12). Las raíces gruesas vivas, presentan concentraciones de P y K 
similares a las de las raíces finas vivas, y menores de Ca y N en el orden de 1,5 veces 
menos de dichos nutrientes (Tabla V.9, Gráfico V.13).
Gráfico V.12: Pastizal Inferior (550 m sχu). Concentración de nutrientes (ιng/gMS) en las raíces finas 
vivas, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
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Gráfico V.13: Pas*tizal Inferior (550 m su). Concen*tración de nu*trien*tes (mg/gMS) en las raíces gruesas 
vivas, duran*te el período julio de 1988-julio de 1989.
De los compartimientos subterráneos, las raιces fíηas muertas presentan las 
concentraciones más elevadas de nutrientes, las cuales se ordenan de la siguiente manera: N 
>  Ca >  >  K >  P, Dichas concentraciones disminuyen a mediados de la primavera. Las 
mismas, en el caso del N alcanzan valores máximos en el verano, mientras que en el P y en 
el Ca, las concentraciones más elevadas ocurren a fíηes de la primavera. El K, mantiene 
valores cercanos a los primaverales durante todo el año. Las raιces muertas, finas y gruesas 
presentan concentraciones similares de nutrientes (Tabla V.9, Gráficos V.14).
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Tabla V.9: Ρaεt-izaΙ Inferior (550 m εiη). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los compartimientos
subterráneos. Para el afio se indica la media y el error standard.
Gráίfico V.14: Pastizal Inferior (550 m sm). Concentración de nutrientes (mg/gMS) en las raΙces finas 
muertas, dχurante el periodo julio de 1988-julio de 1989.
1.7 b-ALΜ ΑCEΝ AJE MINERAL
Los almacenajes de nutrientes en la materia seca presentan el siguiente orden : N > Ca 
>  Κ > > Ρ y  son respectivamente 11, 5, 4 y 0,67 g/m2. En los compartimientos aéreos
1 18
RAICES FINAS VIVAS
jl 1988 10,10 0,54 1,54 5,06
οe 1988 7,20 0,37 0,74 3,54
di 1988 7,50 0,31 0,72 3,39
ab 1989 7,20 0,38 0,96 4,56
my 1989 7,40 0,27 1,16 4,21
jl 1989 6,30 0,32 0,80 3,83
media anual 7,62 0,37 0,99 4,10
error st,andard 0,50 0,04 0,12 0,24
RAICES FINAS HUERTAS
jl 1988 10,90 0,52 1,65 5,87
se + οe 1988 8,00 0,47 0,95 6,54
di 1988 10,10 0,56 1,02 6,57
fe 1989 12,20 0,58 1,12 6,18
ay + jl 1989 10,90 0,52 1,06 6,23
media anual 10,42 0,53 1,16 6,28
error st,andard 0,62 0,02 0,11 0,12
RAICES GRUESAS VIVAS
jl 1988 5,90 0,34 1,45 2,31
εe 1988 3,30 0,12 0,26 1,56
οe 1988 4,50 0,24 0,92 2,76
fe 1988 5,50 0,43 1,47 3,16
jl 1989 6,90 0,38 1,41 3,25
media anual 5,22 0,30 1,10 2,61
error st,andard 0,55 0,05 0,21 0,28
RAICES GRUESAS MUERTAS
jl 1988 a jl 1989 O<y><y> 0,32 HH 7,39
se encuentran el 46% del N (19% en la bΐοrηasa viva, 24% en el seco en pie y 3% en la 
hojarasca), el 56% del P (29% en la biomasa viva y 28% en el seco en pie), el 83% del K 
(57% en los compartimientos vivos, 24% en el seco en pie y 3% en la hojarasca) y el 32% 
del Ca (10% en el vivo, 18% en el seco en pie y 3% en la hojarasca). En las raíces, 31% 
del Ca se encuentran en las raíces vivas y 37% en las muertas. El P, K y N se distribuyen 
respectivamente, 22%, 10% y 26% en las raíces vivas y 22%, 8% y 28% en las muertas. Del 
almacenaje mineral total, las mineralomasas aérea + subterránea constituyen el 45% del N, 
el 51 % del P, el 63% del K y el 41 % del Ca. Los porcentajes complementarios corresponden 
a los necronutrientes (Tablas V.IO y V .il).
Tabla V.IO: Past:izal Inferior (550 m su»). Almacenaje mineral (g/m2) en los compartimien•tos aéreos. Para
el año se indica la media y el error standard.
Del almacenaje mineral aéreo las dicotiledóneas representan el 3% del P y del N, 5% del 
K y 9% del Ca; las gramíneas más sus estructuras reproductivas constituyen el 48% del P, 
38% del N, 60% del K y 23% del Ca; el seco en pie representa el 43% del P, el 52% del 
N, el 32% del K y el 58% del Ca; la hojarasca comprende el 6% del P, el 7% del N, el 3% 








jl + εe 1988 + jl 0,12 0,013 0,10 0,13
OC +10 di 1988 0,21 0,014 0,15 0,21
27 di 1988 + fe 19 Ο,IΟ 0,006 0,16 0,10
ab + my 1989 0,28 0,017 0,27 0,14
media anual 0,17 0,013 0,17 0,15
error standard 0,03 0,002 0,03 0,02
GRAMINEAS
jl 1988 1,58 0,15 1,88 0,34
IΟ di 1988 1,67 0,17 2,49 0,39
27 di 1988 1,27 0,11 1,25 0,26
fe 1989 1,10 0,10 1,18 0,20
ab 1989 2,62 0,24 2,63 0,49
my 1989 2,49 0,23 2,49 0,41
jl 1989 2,07 0,20 1,07 0,40
media anual 1,83 0,17 1,86 0,36
error standard 0,20 0,02 0,24 0,03
FRUTOS
OC 1988 0,200 0,025 0,177 0,036
di 1988 0,074 0,010 0,077 0,009
ab 1989 0,007 0,001 0,006 0,001
SECO EN PIE
jl 1988 2,23 0,19 1,51 1,11
OC 1988 2,50 0,16 1,01 0,91
IΟ di 1988 2,43 0,13 1,37 0,84
27 di 1988 2,11 0,09 1,16 0,71
fe 1989 1,80 0,09 0,56 0,49
jl 1989 5,03 0,31 1,29 1,52
media anual 2,68 0,16 1,15 0,93
error standard 0,44 0,03 0,12 0,13
HOJARASCA
jl 1988 0,22 0,015 0,10 0,12
IΟ di 1988 0,10 0,005 0,02 0,04
27 di 1988 0,42 0,026 0,19 0,16
fe 1989 0,57 0,037 0,13 0,24
ab 1989 0,32 0,019 0,08 0,15
jl 1989 0,49 0,026 0,07 0,22
media anual 0,35 0,021 0,10 0,16
error standard 0,065 0,004 0,022 0,027
TOTAL AEREO 5,12 O U> οo 3,28 1,6
Tabla V.il: Pastizal Inferior (550 m εm). Almacenaje ηiηβraΙ (g/m*) en los compartimientos subterráneos.
Para el año se indica la nedia y el error standard.
COΗΡλRΤΙΜΙΕΝΤΟ/FECHA Almacenaje DE NUTRIENTES 
(g/B*)
N P K Ca
RλICES FINAS VIVAS
jl 1988 2,37 0,13 0,36 1,19
O C  1988 3,32 0,17 0,34 1,63
di 1988 1,31 0,05 0,13 0,59
Λb 1989 3,38 0,18 0,45 2,14
υy 1989 2,75 0 ,10 0,43 1,56
jl 1989 1,37 0,07 0,17 0,84
media anual 2,42 0,12 0,31 1,32
error standard 0,34 0,02 0,05 0,21
RλICES FINAS MϋERΤAS
jl 1988 2,34 0,11 0,35 1,26
εe + οe 1988 0,41 0,02 0,05 0,33
di 1988 3,94 0,22 0,40 2,56
fe 1989 5,62 0,27 0,52 2,85
my + jl 1989 1,14 0,05 0,11 0,65
media anual 2,69 0,13 0,29 1,53
error standard 0,85 0,04 0,08 0,45
RAICES GRUESAS VIVAS
jl 1988 0,62 0,04 0,15 0,24
se 1988 0,41 0,02 0,03 0,19
οe 1988 0,27 0,01 0,05 0,16
fe 1988 0,45 0,04 0,12 0,26
jl 1989 0,73 0,04 0,15 0,35
media anual 0,50 0,03 0,10 0,24
error standard 0,07 0 ,00 0,02 0,03
RAICES GRUESAS MUERTAS
jl 1988 a jl 1989 0,44 HOO 0,05 0,33
TOTAL SUBTERRANEO 6,04 0,29 0,75 3,43
1.7 c-SUELOS
A los suelos de este pastizal se los define, de acuerdo con clasificaciones de Areηs y 
Etchevere (1966), como suelos de textura franca, con gτavillas, someros, con un pH que es 
medianamente ácido. El porcentaje de saturación con bases y la capacidad de intercambio 
catiónico son altos. Presenta elevado contenido de materia orgánica y el nitrógeno se 
encuentra dentro de los valores medios citados para suelos de pastizal (Fassbender 1982). El 
cociente C/N es alto para horizontes superficiales de suelos de pastizal (Areηs y Etchevere 
1966, Duchaufour 1965). Esta caracterización de los suelos del pastizal basaΙ es coincidente 
con la descripción de los mismos, realizada con anterioridad por Frangí et al. (1980a). Este 
suelo se denomina ΗaρludoΙ Ιίtico (Sοil Survey Staff 1990), caracterizado por presentar un 
horizonte superficial mόΙico y contacto Ιίtico en los primeros 50 cm de profundidad (Tabla 
V.12).
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Tabla V.12: Pastizal Inferior (550 a sin). Datos analíticos del suelo.
1.7 d- MINERALΙΖ ACION
La mineralizadόη desde la hojarasca en orden decreciente es: 0,83 gN/m2.año, 0,37 
gCa/m2.año, 0,19 gK/m2.año y 0,05 gP/m2 año. La liberación anual de nutrientes al suelo 
desde las raíces es mayor en un orden de magnitud con respecto a la hojarasca, pero se 
mantiene la misma secuencia de mayor a menor entre nutrientes: 5 gN/m2.año, 3 
gCa/m2.año, 0,76 gK/m2.año y 0,3 gP/m2.año.
1.7 e− CICLO DE LA MATERIA SECA, MATERIA ORGANICA Y NUTRIENTES 
Ciclo de la mateηa seca y de la materia orgánica (Gráfico V.15)
La biomasa total (aérea + subterránea) representa el 45 % de la materia seca del pastizal 
(12% biomasa aérea + 33% biomasa subterránea). El 55% correspondiente a la necromasa 
se reparte en 32% en el seco en pie + 19% en las raíces muertas + 3% en la hojarasca. De 
la productividad aérea anual, el 94% se incorporó al seco en pie mediante la mortalidad 
aérea, pero sólo el 25% de la misma fue transferida al suelo, a través de la caída a la 
hojarasca. En las raíces, la mortalidad anual superó a la productividad en un 15%, lo que se 
refleja en la disminución en la biomasa subterránea. El 96% del material vegetal aéreo y el 
100% de las raíces que retornaron al suelo durante el periodo de muestreο, desaparecieron 
como tales durante el mismo.
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Profundidad (cu) 0-20 ΜO (%) 6,5
pH (en pasta) 5,4 C. I.C. (m.e./ΙΟΟ) 24,5
Coaposición granulοmétrica (%) Bases de intercambio (m.e./ΙΟΟ)
λreηa 42,6 Ca++ 10,4
Arcilla 23,4 Mg+ 8,4
Limo 34,0 Na+ 0,3
Fósforo (ρρiη) 3,4 K+ 2,9
Carbono orgánico (%) 4,0 Saturación con bases (%) 90
Nitrógeno total disponible(%) 0,35 Densidad aparente (g/cm3) 0,85
C/N 11
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Gráfico V.15: a) Modelo del Ciclo de la materia seca 
y b) Modelo del Ciclo de la materia orgánica en el pastizal Inferior.
Ciclo del Fosforo (Gráfico V.Iό)
Los requerimientos de P de la vegetación que satisfacΐerοη la productividad total fueron 
0,92 gP/m2.año. El 47% de los mismos procedieron de la retranslocación de nutrientes.
De los requerimientos totales, el 74% intervino en la productividad aérea y el 26% en 
la productividad de las raιces.
A partir de la mortalidad aérea se incorporaron al seco en pie el equivalente al 24% del 
P requerido anualmente en la productividad aérea. El retorno aéreo a través de la caϊda a la 
hojarasca representó el 53% del P involucrado en la mortalidad aérea, quedando retenidos en 
el seco en pie 0,12 gP/m2.año durante el año 1988-1989.
El retomo total de P desde la vegetación fiιe 0,45 gP/m2.año, de los cuales el 80% 
llegan al suelo a través de la via de los detritos (60% proveniente de las raιces) y el 20% 
restante fue lavado desde los tejidos aéreos vivos pasando directamente al suelo. Al mismo 
se incorporaron por mineralización 0,32 gP/m2.año, de los cuales el 82% fue aportado por 
la liberación de nutrientes del material subterráneo.
El balance de P en el suelo (retomo menos absorción), arrojó un saldo negativo de 0,04 
gP/m2.año, los cuales quedarían comprendidos dentro del P que se acumuló en el seco en pie. 
Además por depositadόη atmosférica ingresaron al pastizal 0,024 gP/m2.año, por lo cual el 
presupuesto de P quedaría balanceado dentro del mismo año, a pesar de la cantidad de este 
nutriente que es almacenado en el seco en pie.
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Gráfico V.16: Ηοdelο del Ciclo del fósforo en el Pastizal Inferior. 1: nineralonasa aerea, 2: 
ttineralo»asa en las raΙces vivas, 3: necronutrientβs en el seco en pie, 4: necronutrientes en las raΙces
muertas, 5: necronutrlentes en la hojarasca.
Ciclo del Nitrógeno (Gráfico V.17)
Los requerimientos totales de N de la vegetación fueron 12,05 gN/m2.año, la 
retranslocación satisfizo el 31 % de los mismos.
Con respecto a los requerimientos totales de N, se utilizó para la productividad aérea el 
60% del mismo y el 40% para la productividad de las raíces.
Se observó una acumulación de 2,8 gN/m2.año en el seco en pie durante el año de 
estudio. Se incorporaron al mismo a través de la mortalidad aérea 2,9 gN/m2.año mientras 
que el retomo por esta via fue 1,5 gN/m2.año.
El retomo total fue 7,7 gN/m2.año, de los cuales el 85% fue aportado por los detritos 
vegetales (14% aéreo + 71 % subterráneo) y el 15% restante por ρĥινίοlavadο de la biomasa 
aérea.
La incorporación de nitrógeno al suelo proveniente de la mineralizaαόn fue 6,33 
gN/m2.año, de los cuales 15% resultaron de la mineralizadόη aérea y 85% de la 
mineralizadόη subterránea.
124
El balance de N en el suelo, egresos menos ingresos provenientes de la vegetación, da un 
resultado negativo de 0,67 gN/m2.año. Esta diferencia se encontraría contenida en la 
acumulación señalada en el seco en pie y se atenúa si se considera la deροsίtacίóη atmosférica
Ciclo del Potasio (Gráfico V .I8)
Los requerimientos totales de K del pastizal necesarios ρara la productividad primaria neta 
fueron 8,42 gK/m2.año, de los cuales el 73% fueron satisfechos por retranslocación.
Del requerimiento total, se necesitó en la productividad aérea el 93% del K, mientras que 
en la productividad subterránea se empleó el 7 % restante.
El K mostró una tendencia acumulativa en el seco en pie en el año 1988-1989 (0,26 
gK/m2.año). Por medio de la mortalidad aérea ingresaron al mismo 1,02 gK/m2.año, mientras 
que retomaron al suelo 0,51 gK/m2.año a través de la caιda a la hojarasca y 0,25 gK/m2.año 
por el pluviolavado de este compartimiento.
El retomo total de K es 2,2 gK/m2.año, de los cuales 58% provinieron de los detritos
Gráfico V.17: Ηοdelο del Ciclo del nitrógeno en el Pastizal Inferior. 
Referencias cono en el gráfico V.16.
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de 0,12 gN/m2.año, durante el período de estudios.
vegetales (24% del material aéreo y 34 % del subterráneo) el 42% restante llega al suelo a 
través del ρΙυνΐοlavadο de los tejidos aéreos en pie.
La mineralizadόη de K fue 0,94 gK/m2.año, de ellos 19% procedieron de la 
mineralizadόη de la hojarasca y 81% de las raιces.
El balance de K en el suelo, proveniente de la vegetación, da un resultado negativo de 
0,06 gK/m2.año, los cuales seηaη compensados por la depositadόη atmosférica de K la cual 
fue 0,2 gK/m2.año durante el período de estudios. O • '■
Gráfico V.Iβ: Modelo del Ciclo del pot,asio en el Pas*tizal Inferior. Referencias c o b o en el gráfico V.16
Ciclo del Calcio (Gráfico V.19)
Los requerimientos totales de Ca en la productividad del pastizal fueron 4,14 gCa/m2.año, 
los cuales fueron satisfechos por completo por absorción.
De los requerimientos totales de Ca, se necesitó el 38% en la productividad aérea y el 
62% en la subterránea.
Por medio de la mortalidad aérea se incorporó al seco en pie 0,92 gCa/m2.año, de los 
cuales 0,40 gCa/m2.año se acumularon en dicho compartimiento. El retomo aéreo durante
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el año de estudio fue 0,47 gCa/m2.año.
El retorno total de Ca fue 3,66 gCa/m2.año, el cual provino en un 87 % de las raíces.
La incorporaηción al suelo de Ca por mineralizadόη fue 3,56 gCa/m2.año (90 % 
procedieron de las raíces). El balance de los ingresos-egresos de Ca en el suelo provenientes 
de la vegetación da un déficit de 0,48 gCa/m2.año, que se corresponden con la cantidad 
acumulada en el seco en pie. La depositadόη de Ca desde la atmosféra es 0,7 gCa/m2.año, 
con lo cual se supera dicha diferencia.
Gráfico V.19: Ηοdelο del Ciclo del calcio en el Pas'tizal Inferior. Referencias cono en el gráfico V .16.
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V.2-DISCUSI0N
Dinámica estacional de la materia seca y procesos fiιηcΐοηαℓes
El estudio de este pastizal pedemontano presenta como principal antecedente el trabajo 
realizado por Frangí et al. (1980 a), en el mismo sitio. Estos autores estimaron valores de 
biomasa aérea entre 191 ± 12 y 348 ± 13 g/m2 y de necromasa entre 640 ± 26 y 1003 ± 
44 g/m,2 los cuales duplican a los obtenidos en el presente estudio. Con respecto a la 
productividad neta aérea anual, las estimaciones de Frangí y colaboradores (553 g/m2.año 
durante 1975 y 689 g/m2.año en 1976) son mayores a la de 1988-1989 (463 g/m2.año). 
Barrera y Fangi (1994) realizaron estimaciones de la materia seca aérea y subterránea en este 
mismo sitio, en 1982. Señalan una masa aérea de 829 ± 55 g/m2 + en julio y de 820 + 76 
g/m2 en diciembre; la hojarasca en esos mismos momentos es 139 ± 13 g/m2 y 234 + 9 
g/m2 respectivamente. Estos valores son muy superiores a las obtenidas en el actual trabajo. 
Las diferencias disminuyen cuando se compara la materia seca subterránea. La misma fue 442 
± 51 en julio y 562 ± 48 g/m2 en diciembre, para los primeros 30 cm de profundidad 
(Barrera y Frangí 1994), las cuales son similares a las registradas durante el período 1988- 
1989.
Las diferencias en la materia seca y en la productividad del pastizal inferior entre los 
estudios citados y el actual trabajo, se deberían en gran parte a la combinación de la 
variabilidad climática interanual y el efecto del fuego que actuó en este sitio a principios de 
1987. El fuego tiene como resultado más evidente la reducción de la necromasa aérea. La 
componente viva se recupera más rápidamente, pero la necromasa presenta un retardo mayor 
para alcanzar los valores de pre-fuego. La masa del seco en pie y de la hojarasca en las 
estimaciones de Frangí et al. (1980 a) y de Barrera y Frangí (1994) duplican a las de los 
mismos compartimientos en el estudio actual. Otra posible influencia de dicho factor es la 
importante presencia de la especie anual Vulpia dertonensis, cuyo pico en la biomasa de 
estructuras reproductivas es casi el doble del correspondiente a las ”jlechΜos" de este 
pastizal y cuya presencia no es destacada en el estudio realizado en el período 1975-1977. Es 
probable que el fuego haya permitido el incremento de esta especie anual, al aumentar la 
superficie del suelo desnudo que puede ocupar, dada la disminución en la materia seca aérea 
post-fuego de las especies perennes. Frangí et al. (1980 b), señalan al fuego como un factor
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pulsátil frecuente en la zona. En dicho trabajo, referido al efecto del mismo sobre la dinámica 
de la biomasa en un pastizal serrano, comprueban que la vegetación recupera su estructura 
y composición florística en forma rápida, en ausencia de otros disturbios, alcanzando en 
pocos años niveles semejantes a los anteriores al incendio. Por otra parte si se comparan los 
valores del vivo aéreo, del seco en pie y de la hojarasca al comienzo y al final del muestreο, 
se evidencia que en el pastizal inferior el vivo no aumentó, en cambio existe acumulación en 
los compartimientos muertos. El seco en pie aumentó un 90% y la hojarasca un 50%, entre 
esos momentos. Este predominio de los procesos de producción y mortalidad, sobre la 
desaparición, que llevan a la acumulación de necromasa aérea sena parte de la recuperación 
de la estructura del pastizal a dos años del fuego. Además en las variaciones de la materia 
seca del pastizal, las lluvias juegan un rol fundamental. Abrams et al. (1986) señalan 
diferencias de hasta tres veces entre el máximo y mínimo valor alcanzado por la biomasa 
aérea viva durante diez años de estimaciones, coincidiendo el valor más bajo con un año de 
sequía. La biomasa aérea disminuyó un 47% durante una severa sequía ocurrida en 1988, en 
Μΐηesοta (ΕE UU) (Tilmaη y El Haddi 1992). La temporada 1976-1977 fue hidricamente 
mas favorable que la temporada 75-76 (Frangí et al. 1980a). Con respecto a las mismas la 
temporada 1988-1989 es la más seca, teniendo en cuenta la relación entre la 
evapotranspiración potencial y las lluvias caídas en ese período.
A partir de las comparaciones entre los estudios realizados durante 1975-1977 (Frangí et 
al. 1980a) y 1988-1989 (actual estudio), se observa que coinciden los períodos de mayor 
crecimiento y los de mayor mortalidad y caída entre los años señalados, variando la tasa a 
la que ocurren dichos procesos para intervalos semejantes (Tabla V.13). En 1988-1989 se 
producen picos en la biomasa aérea viva y en la productividad aérea a mediados de la 
primavera y a principios del otoño, cuando las condiciones hídricas y térmicas son mas 
favorables, coincidiendo con los períodos señalados por Frangí et al. (1980a) como aquellos 
de mayor crecimiento aéreo. Sin embargo, los valores pico en la tasa diaria de productividad 
neta aérea estimada por estos autores son casi dos veces mayores que los del actual estudio. 
Como se dijo anteriormente, la biomasa aérea viva estimada en 1988-1989 es menor, con 
respecto al período 1975-1977, por lo cual se esperaría productividades aéreas menores, ya 
que existe un feed-back positivo entre la producción foliar y la ganancia de carbono (Schulze 
y Chaρin 1987). Esta última, a su vez es función de la tasa de asimilación de carbono y de
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la cantidad de tejido foliar (Schulze 1982).
Con respecto a la mortalidad, los picos ocurren a fines de la primavera y del verano, y 
la época de mayor caída se detecta en el período diciembre - febrero, coincidiendo con lo 
señalados por Frangí et al. (1980a). En cambio, los valores de las tasas diarias de dichos 
procesos difieren notoriamente, siendo dos veces mayores en 1975-1977 que en 1988- 1989. 
Las tasas de desaparición aérea son notablemente menores en esta última temporada, con 
respecto a las estimadas en 1975-1977. Como se señaló la acumulación de materia seca en 
el seco en pie es el proceso mas destacado en la dinámica del material aéreo en el presente 
estudio.
Tabla V.13: Pas'tΙζal Inferior (550 m su), a) Producτtividad ρrΙχαarΙa aérea ne'ta anual (ΡΡAΝ) y b) 'tasas 
dΙarlas máximas de productividad, mortalidad aéreas y calda a la hojarasca y desaparición, estimadas por 
Frangí et al. (1980a), durante el periodo 1975-1977 y las obtenidas en el presente estudio durante el
periodo 1988-1989.





b) TASAS MΑΧIΗΑS (g/ma.dia)
PERIODO ΡΡAΝ MORTALIDAD AEREA CAIDA DESAPARICION AEREA
noν - dic 1975 3,75
oct - noν 1976 4,70
diciembre 1988 2,24
feb - mar 1977 7,70
abr - may 1989 2,19
diciembre 1976 3,71
diciembre 1988 2,48
feb - mar 1977 4,77
abr - may 1989 2,19
dic - feb 1977 5,91
diciembre 1988 2,48
jul - ago 1976 3,25
diciembre 1976 3,66
dic - feb 1989 0,78
mar - abr 1977 0,81
feb - abr 1989 4,92
A partir de los estudios mesoclimáticos realizados por Kristensen y Frangí (1995), el 
pastizal inferior, comparado con los pastizales de igual exposición ubicados a mayor altitud, 
seria el sitio mas cálido, con menores velocidades del viento y con las mayores demandas 
evaporativas del aire. El suelo en este pastizal es más profundo y menos pedregoso, lo cual
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podría significar que la capacidad de almacenaje de agua en el mismo se ve aumentada, con 
respecto a los pastizales medio y superior. El cociente entre la materia seca aérea y 
subterránea es 1:1. Si se considera sólo el vivo, el cociente aumenta varίando entre cinco y 
tres según la época del año. Comparando este sitio con los pastizales de mayor altitud, existe 
una menor proporción de raíces con respecto al material aéreo. Múltiples factores entre los 
que se incluye mayores temperaturas, suelos más profundos y menor velocidad del viento, 
relacionados a su vez con la ubicación topográfica del pastizal influirían en la asignación de 
la biomasa entre estructuras aéreas y subterráneas.
Durante el invierno ocurre productividad neta, la cual es principalmente destinada a las 
estructuras aéreas. Sin embargo, el proceso más destacado es la desaparición de raíces 
muertas, en su mayoría finas. En los sistemas de pastizales la incorporación de materia 
orgánica al suelo se realiza principalmente a través de la degradación y ĥuιnificación de las 
raíces (Chaρman 1970, Daubenmire 1974, Duchaufour 1965, Klein 1977, Swift et al. 
1979).
A mediados de primavera las altas tasas de productividad neta se destinan hacia las raíces, 
aunque la mortalidad de las mismas también es elevada. Dicha mortalidad se verifica en el 
estrato superficial, coincidiendo con un período de evapotranspiración elevada y lluvias 
escasas. Los aumentos en las tasas de mortalidad aérea concuerdaη con la finalización del 
ciclo reproductivo de especies invernó - primaverales o microtérmicas y un período 
hidricamente desfavorable a fines de primavera, asociado con una fuerte reducción de la 
biomasa de raíces vivas finas, cuya función principal es la de absorción.
La productividad neta, que continúa durante el verano, se canaliza hacia el crecimiento 
de estructuras subterráneas. La asignación de los fotoasimilados al crecimiento de las raíces 
permitiría sobrellevar un período caracterizado por un balance negativo entre las lluvias y la 
evapotranspiración. No hay aumentos del vivo aéreo, prevaleciendo la mortalidad aérea y el 
pasaje del seco a la hojarasca. El verano se caracteriza por presentar el mayor cociente 
raiz/tallo vivos, asociando esa estación con un período en el cual la evapotranspiración 
potencial excede a las precipitaciones. Cuando la disponibilidad de agua para las plantas 
disminuye, se ve favorecido el crecimiento de las raíces (Schulze 1982), para mantener el
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acceso al agua, las plantas extienden nuevas raíces en zonas no exploradas del suelo y re­
explotan el mismo suelo con el sistema de raíces establecido (CaΙdννeΙΙ 1976 en Schulze et 
al. 1987). Esta importante biomasa de raíces facilitaría el crecimiento cuando ocurre una 
mayor disponibilidad de agua en el suelo.
A partir de condiciones de humedad más favorable, en el otoño, se destina casi la totalidad 
de la productividad neta a la biomasa aérea. Las lluvias otoñales permitirían además del 
crecimiento aéreo, una reactivación de aquellos procesos de degradación y ĥuιnificación que 
determinan la disminución de los compartimientos subterráneos muertos. A fines del otoño, 
la mortalidad se observa en los compartimientos aéreos, pero en mayor proporción es 
subterránea, coincidiendo con la finalización del ciclo productivo de las plantas estivo­
otoñales o mesotérmicas y con la aparición de las primeras heladas. Las importantes lluvias 
a mediados de mayo de 1988 estarían permitiendo que el material muerto se degrade 
rápidamente, observándose tasas de desaparición elevadas principalmente en las raíces, y en 
menor magnitud en la hojarasca.
Las raíces son las que contribuyen en mayor medida al aporte de materia orgánica al 
suelo, ya que casi el 90% de la materia seca que se incorpora al mismo, en este pastizal, 
proviene del material subterráneo. La mayor importancia de las raíces con respecto a la 
hojarasca se relaciona con la dinámica de la materia seca en el pastizal y la asignación de de 
fotoasimilados en mayor medida hacia las raíces que hacia las hojas. En primer lugar, durante 
este estudio, el 60% de la productividad neta anual se destina a las raíces. Pero la mayor 
diferencia surge en la via seguida por la materia seca a lo largo del año. En la parte aérea la 
mortalidad iguala a la producción, pero sólo el 22% de esta última se incorpora al suelo a 
través de la caída a la hojarasca y desaparición de la misma. El porcentaje restante se 
acumula como seco en pie. En cambio, en las raíces durante la temporada 1988-1989 la 
desaparición subterránea supera a la productividad. Esto indica que las raíces rápidamente 
mueren, y desaparecen como tales, sin acumularse de un año para otro.
De los compartimientos distinguidos en la materia seca del pastizal, el vivo aéreo, las 
raíces muertas y la hojarasca son los que presentan menor tiempo de renovación. Los mismos 
se renuevan aproximadamente tres veces en un año. Las raíces vivas, tardan aproximadamente
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siete meses en renovarse y el seco en pie un año. Con respecto a los compartimientos vivos, 
existe un mayor dinamismo en la biomasa aérea que en la subterránea, las plantas seηaη más 
conservativas con respecto a las raíces que con las hojas. El tiempo de vida medio de las 
raíces del pastizal, estimado como la mitad del tiempo de renovación (Hendrick y Pregitzer 
1992), es de tres meses y medio aproximadamente. Análogamente, una hoja promedio viviría 
dos meses.
Concentración, contenido y ciclo de nutrientes
En la primavera, en el verde de las gramíneas y en las raíces vivas las concentraciones de 
Ρ y Ν  disminuyen, a la vez que el contenido de los mismos aumenta, coincidiendo con el 
pico de biomasa; esto se interpreta como una dilución de los nutrientes cuando la 
productividad es máxima. Dicho pico de biomasa (en octubre de 1988) representa un 
incremento de dos veces la masa invernal de raíces finas vivas y 1,4 veces la del verde de 
gramíneas, mientras que el incremento en la mineralomasa es de 1,3 y 1,1 respectivamente, 
por lo cual la dilución de la concentración de los nutrientes mencionados es mucho más 
marcada en las raíces que en la hojas de las gramíneas. En las raíces gruesas vivas, su 
biomasa a principios de la primavera (setiembre de 1988) se mantiene con valores similares 
a los invernales, pero en las mismas su contenido disminuye, debido a la disminución de la 
concentración de nutrientes. De acuerdo con lo expresado, el crecimiento de los tejidos en 
el pico de productividad primaveral sería sostenido por (1) absorción, ya que los contenidos 
de P y N aumentan; (2) por dilución, ya que sus concentraciones disminuyen; y (3) 
probablemente por el pasaje de nutrientes desde las raíces gruesas, que han sido señaladas 
como responsables de la función de almacenamiento, ya que en las mismas disminuye la 
concentración de nutrientes y el contenido de los mismos en el período anterior al de máximo 
crecimiento de los tejidos de absorción y fotosintéticos. Este cambio en los nutrientes de las 
raíces gruesas va acompañado de mortalidad. Los tres mecanismos señalados permitirían 
sostener altas tasas de crecimiento neto con menores cantidades de nutrientes, a la vez que 
se reduce la pérdida de los mismos desde las plantas, a través de la mortalidad, lo cual 
equivale a una mayor eficiencia en el uso de los nutrientes cuando la vegetación es más 
activa.
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El K presenta un patrón similar al señalado para el N y el P, pero dado que dicho 
elemento, es requerido en mayor proporción por los tejidos aéreos la dilución en los mismos 
es menos marcada que la señalada para los otros dos nutrientes, mientras que se incrementa 
en las raíces. Esto se evidencia a través del aumento en el contenido de K, que es 
proporcional al de materia seca, de la leve disminución en su concentración en los tejidos 
foliares, y de la constancia en el contenido de K en las raíces finas vivas, a pesar del 
importante aumento de biomasa ya señalado. Se podría interpretar que durante el periodo de 
mayor producción la absorción de K aumenta. Esto se relacionaría con lo señalado por 
ΜaτseĥηeΓ (1983), en cuanto a que el K es el más importante soluto inorgánico en las plantas, 
ya que actιίa como activador de enzimas y en particular, en el proceso fotosintéticos, participa 
en la síntesis de RubP-carboxilasa.
A fines de la primavera las concentraciones y los contenidos de N, P y K en el verde de 
gramíneas y en las raíces finas vivas son mínimas, a la vez que se incrementan en las raíces 
gruesas vivas. En este periodo la mortalidad de los dos compartimientos mencionados primero 
es máxima, mientras que la biomasa de las raíces gruesas no varía con respecto al período 
anterior. Como se dijo, la dilución permitirí'a a las plantas disminuir las pérdidas de nutrientes 
debidas a mortalidad. El otro mecanismo que se pone de manifiesto es el de acumulación de 
nutrientes en las raíces gruesas vivas, los cuales podrían proceder de la retranslocación de los 
mismos desde los tejidos senescentes. Esto se evidencia a través de las marcadas diferencias 
existentes en las concentraciones entre el verde y el seco en pie, (en el verde de gramíneas 
las concentraciones de K, P y N son 5, 3 y 2 veces mayores, respectivamente, que en el 
seco). Otra forma de apreciar el proceso de retranslocación es que entre dichos tejidos no se 
manifiestan marcadas diferencias en los contenidos de esos elementos, a pesar de que la 
materia seca del seco en pie duplica a la del verde de gramíneas. Si bien las dicotiledóneas 
también forman parte del seco en pie, las mismas representan un escaso porcentaje de la 
materia seca aérea en este pastizal, por lo que las gramíneas son las que tienen mayor 
incidencia en la dinámica de la vegetación.
El verano en que se realizó este estudio fue más favorable en cuanto a las lluvias que la 
última parte de la primavera. En estas condiciones, las concentraciones de los nutrientes en 
el verde de gramíneas muestran una tendencia creciente, aunque la misma no se traslada a los
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contenidos debido a que la biomasa decrece. En cambio, la productividad estival es destinada 
a las raíces, y en esta época aumentan tanto las concentraciones como los contenidos de 
nutrientes en los tejidos subterráneos vivos. En síntesis, en el verano la actividad de la 
vegetación se localiza en las raíces, y habπa absorción de nutrientes, mejorando el estado 
nutriciοηaΙ de los tejidos tanto aéreos como subterráneos.
La productividad aérea otoñal es mayor que la primaveral, sin embargo, este crecimiento 
no es acompañado de dilución. Al contrario, aumentan las concentraciones y los contenidos 
de nutrientes en los tejidos aéreos y subterráneos. Hacia fines del otoño y principios del 
invierno, la mortalidad aumenta, principalmente en las raíces, a la vez que disminuyen la 
concentración y los contenidos de nutrientes en las raíces finas vivas y los contenidos, pero 
no las concentraciones en el verde. En las raíces gruesas vivas las concentraciones no variaη 
pero si aumentan los contenidos de nutrientes por el aumento en la biomasa de las mismas. 
Este comportamiento pone en evidencia que en los periodos de máxima mortalidad las 
concentraciones decrecen en los compartimientos más afectados por dicho proceso, y es 
probable que parte de los nutrientes recuperados sean almacenados en las raíces gruesas vivas.
En el verde de dicotiledóneas las concentraciones y los contenidos variaron en forma 
similar a la señalada para las gramíneas. El aumento primaveral de la biomasa en este 
compartimiento estaría sostenido por la dilución de las concentraciones de nutrientes y por 
absorción, ya que la mineralomasa aumenta. En el verano la reducción de la biomasa es 
marcada y las concentracione de Ca, Ρ y Ν  disminuyen, mientras que la concentración de K 
se duplica con respecto a los valores primaverales. Los contenidos y concentraciones de 
nutrientes aumentan en el otoño, junto con la biomasa de las hierbas de hoja ancha.
En cuanto a la eficiencia en el uso de los nutrientes, en la producción aérea ésta es mayor 
en el periodo estivo-otoñal que en el invemo-primaveral, mientras que en la producción de 
raíces, dicha eficiencia es similar en ambos periodos (tabla V.14).
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Tabla V.14: Pastizal Inferior (550 m εm). Eficiencia en el uso de los nutrientes estimada a partir del 
cociente entre la producción estacional (inverno-primaveral o estivo-otoñal) de materia seca divido por 
la mineralomasa media del mismo periodo y por el número de dΙas de ese intervalo.
La mayor eficiencia estivo-otoñal en el uso de los nutrientes equivale a decir que el costo 
de producir hojas en términos de nutrientes es menor durante ese periodo, con respecto al 
invemo-primaveral. Esto se relacionaría con la tasa de renovación de la biomasa aérea, menor 
durante la primavera que en el otoño. Sin embargo la dilución de los nutrientes observada en 
el primer periodo, no ocurre en el segundo. Las mayores concentraciones y contenidos de 
nutrientes en los tejidos vivos en el otoño podrían estar relacionados con las condiciones 
hídricas más favorables en dicho período, lo cual habría permitido mayor absorción de 
nutrientes, con respecto a la primavera. En dicha época, la productividad habría sido 
sostenida en parte por la reservas de nutrientes, dado que el stress hídrico limitaría la 
absorción de los mismos. Esta suposición se basa en que además de una dilución marcada en 
los nuevos tejidos formados, existió una reducción en los contenidos de las raíces gruesas 
vivas (decreció la biomasa y las concentraciones de nutrientes), lo que podría interpretarse 
como utilización de reservas almacenadas en las mismas durante el pico de productividad 
primaveral. En el pico estivo-otoñal, en cambio, ninguno de estos procesos son evidentes, por 
lo cual el aumento de la biomasa (y de la mineralomasa) estaría sustentado principalmente por 
la absorción de nutrientes.
En el material muerto, las concentraciones siguieron estrechamente las variaciones 
observadas en el vivo. La necromasa subterránea se diferencia de la necromasa aérea, en que 
sus concentraciones son mucho mayores que las observadas en la raíces vivas, mientras que 
en los compartimientos aéreos se da la relación inversa. La disminución de las 
concentraciones en el seco en pie con respecto a los tejidos fotosintéticos se debería a la 
retranslocación de nutrientes desde los órganos aéreos senescentes y en parte al lavado de 
minerales desde el muerto en pie. El aumento de las concentraciones y del contenido de 
nutrientes en el seco en pie al comienzo del inviero se debería a las mayores concentraciones
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EFICIENCIA EN EL ϋSO DE LOS NUTRIENTES 








(nβ de dias 170)
0,6 5,7 0,4 2/1 0,6 12,0 4,7 1/3
ESTIVΟ-ΟΤΟΝAL 
(nβ de dias 151)
0,9 1 0 , 0 0,9 5,1 0,7 14,7 4,8 1/3
de nutrientes en los tejidos vivos en el período anterior, y no a una menor retranslocacidn, 
con respecto a dicho proceso durante la primavera. La hojarasca presenta concentraciones 
poco menores que las del seco en pie en la primera parte del año, mientras que a partir del 
verano en adelante dichas concentraciones aumentan, superando a las observadas en el seco 
en pie. En el caso del P y el N este comportamiento se podría deber a la acción de la 
microflora y microfauna descomponedora, que enriquecería los tejidos, hasta hacerlos más 
fácilmente degrádaĥles. En el caso del Ca, su concentración aumenta probablemente porque 
dicho elemento integra compuestos de difícil descomposición, a la vez que otros más lábiles 
son degradados más rápidamente por los microorganismos. En las raíces finas muertas, las 
altas concentraciones de nutrientes con respecto a las raíces vivas se debería también a 
procesos de inmovilización y enriquecimiento microbiano y a la descomposición diferencial 
de compuestos más lábiles en una fase inicial de la misma. En las raíces finas muertas se 
observa claramente que los contenidos y concentraciones son relativamente más bajos en la 
primavera y en el otoño, como consecuencia de que en esos períodos prevalecería la 
descomposición y la mineralizadόη de los nutrientes. En la hojarasca los contenidos de los 
mismos descienden en primavera y otoño, con respecto a los valores invernales y estivales, 
respectivamente, pero el descenso en el otoño se debe a la pérdida de masa, a la vez que las 
concentraciones aumentan. El mantillo, en la primavera, estaría integrado por materiales 
remanentes de períodos anteriores, en una etapa más avanzada de la descomposición y 
mineralización, lo cual se evidencia a partir de la disminución de los contenidos y 
concentración de los minerales. A fines de la primavera, cuando la caída es máxima, el 
material incorporado se encontraría en una fase de degradación de los compuestos más 
fácilmente digeribles por los microorganismos, y probablemente de enriquecimiento por parte 
de los mismos, por lo cual declina la materia seca total pero las concentraciones aumentan.
En este pastizal, los requerimientos de nutrientes en la productividad aérea son mayores 
que los subterráneos (con excepción del calcio). Dado que la relación biomasa 
subterránea:biomasa aérea es aproximadamente 3:1 y que los tejidos aéreos presentan mayores 
concentraciones de los nutrientes, los almacenajes de los mismos en la biomasa se encuentran 
en proporción similar (N) o mayor (K y P) en dichos tejidos con respecto a las raíces. En el 
caso del Ca, su concentración en las raíces finas vivas es dos veces mayor que en el verde 
de gramíneas, lo cual se refleja en los contenidos de ambos compartimientos vivos.
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Los requerimientos de nutrientes empleados en la formación de nuevas estructuras son 
satisfechos en gran medida por la retranslocación, la cual aporta el 31 % del N, casi el 50 
% del P y el 73 % del K. Esta última proporción puede estar sobreestimada teniendo en 
cuenta que el K puede ser lavado desde los tejidos con mucha facilidad. Esta última via 
constituye para las plantas una forma rápida de obtener minerales lixiviados desde las mismas. 
Estos probablemente queden retenidos en los materiales coloidales del suelo, de donde son 
retomados por raιces.
A partir de la relación entre los requerimientos de nutrientes en la productividad del 
pastizal y los almacenajes de los mismos en los tejidos vivos se establece la renovación anual 
del contenido de nutrientes en éstos. En los tejidos fotosintéticos se reemplazan tres veces en 
un año, mientras que las raιces presentan tasas de renovación menores, las cuales varían entre
1,4 para el K y 1,7 año1 para los otros nutrientes considerados.
En la materia seca aérea, en el pastizal inferior, se destaca el incremento del seco en pie 
de un año con respecto a otro. Este aumento se traslada a los nutrientes, los cuales quedan 
retenidos en dicho compartimiento. Esto se evidencia en parte por la diferencia positiva entre 
el ingreso de nutrientes al mismo a través de la mortalidad aérea y la salida por medio de la 
caída a la hojarasca. El retomo de nutrientes al suelo, a través de la mortalidad de las raíces 
fiιe mayor que los nutrientes incorporados a las mismas mediante la productividad. Esta 
diferencia se debe a que la materia seca de las raíces disminuye en un 14% en julio de 1989, 
con respecto a julio de 1988. Este decrecimiento en la masa subterránea es interpretado como 
parte de las variaciones anuales de la materia seca, asociadas a las características climáticas 
prevalecientes.
Las tasas estacionales de descomposición y de liberación de nutrientes al suelo (tabla V. 15) 
son mayores en las raíces que en la hojarasca, probablemente favorecidas por las 
características más constantes del suelo en cuanto a temperatura y humedad, y por estar las 
raíces en contacto más directo con los organismos descomponedores. Durante el período 
invemo-primaveral las tasas de descomposición y mineralizadόη, tanto aéreas como 
subterráneas, son menores que en el período estivo-otoñal, probablemente relacionadas con
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las mayores precipitaciones y temperaturas durante la última época mencionada. Por otra 
parte, las tasas de descomposición son similares a las tasas de mineralización, tanto en la 
hojarasca como en las raíces muertas.
Tabla V.15: Past:izal Inferior (550 m εe). Tasa de descomposición de la ma'teria seca (MS) aérea y 
subterránea, es'timada a part-ir de la desaparición est,acional (invernó-primaveraΙ o estivo-otoñal) 
dividido por la ηβcromase demedia del periodo correspondiente (hojarasca y de raΙces muertas 
respectivamente), y por el nümero de dias del intervalo. Tasa de mineralización los de nutrientes 
estimada como la anterior, a partir de la desaparición estacional de nutrientes y la media de
necronutrientes de cada período.
La diferencia señalada en las vΐas de retorno de los nutrientes al suelo resulta en una 
mayor incorporación de materia orgánica y minerales a través de las raíces en relación con 
los tejidos aéreos. Dado que la incorporación de minerales en la vegetación durante el año 
fue destinada en una proporción igual o mayor a la parte aérea, con respecto a las raíces, la 
retención de los mismos en los tejidos aéreos en pie y las diferencias en las velocidades de 
descomposición en favor de las raíces, llevan a que las mismas contituyan la principal fuente 
a partir de la cual se liberan recursos para nuevos ciclos productivos.
139
TASA DE DESCOMPOSICION de MS y TASAS DE MINERALΙΖλCIOΝ DE LOS NUTRIENTES
PERIODO HOJARASCA RλICES MUERTAS
MS N P K Ca MS N P K Ca
m gMS/gMS.dia) ( »gnutr ient■e/gnu*trieιrte. dia ) (mgMS/gMS.dia) (agnut-riente/gnu•trien*te.dia)
INVERNO-PRIMAVERAL 
(n“ de dias 170)
4,7 4,6 3,8 2,9 4,6 4,7 4,7 4,7 5,2 3,7
ESTIVΟ-ΟΊΌίίAL 
(nB de dias 196)
7,6 7,3 7,4 8,1 7,4 12,2 8,4 8,6 12,4 9,8
CAPITULOΥΙ: COMPARACION DE LOS TRES PASTIZALES
VI.l-ALMACENAJES DE MATERIA SECA
Materia seca de los pastizales situados a diferente altitud
La materia seca (aérea-Ι-subterránea) promedio anual es mayor en el pastizal superior 
(1025 m sm) que en los otros dos pastizales situados más abajo (850 m sm y 550 m sm) (test 
t de Student, P < 0,05) (Tabla VI.LΙ).
Tabla VΙ.i.l: Media anual ± error standard (en g/ma) y de ιαatería seca aérea en pie, subterránea y total 
en los pastizales situados a diferente altitud, correspondientes al período julio 1988-julio 1989.
Superior 1025 369 ± 19 (n=9 ) 1131 ± 67 (n=8) 1507 ± 63 (n=8 )
Medio 850 406 ± 37 (n=9) 783 ± 44 (n=8) 1208 ± 70 (η=e)
Inferior 550 535 ± 11 (n»9) 642 ± 49 (n=8 ) 1184 ± 41 (η*e)
La comparación de las medias anuales de materia seca aérea y subterránea permite 
establecer que la primera disminuye linealmente hacia la cumbre, en tanto que la segunda 
aumenta en forma exponencial en ese sentido (Gráfico VI.LΙ).
Gráfico Vΐ.i.l: Medias anuales de materia seca aéreas y subterráneas de los pastizales en relación con 
su ubicación altitudinal, correspondientes a los años 1982 (Barrera y Frangí 1994) y 1989 (esta tesis). 
Las líneas verticales corresponden a los errores standard.
Barrera y Frangí (1994), en el mismo cerro y sobre la misma ladera en que fue raΙizado 
el presente trabajo, establecieron que la variación altitudinal de materia seca aérea es
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exponencial, y lineal para la materia seca subterránea. Los mencionados autores tomaron una 
mayor variedad de tipos fιsonómicos (incluye pastizal tipo "tussock" de Sίipa caudαίa y 
prados de altura), consecuentemente los datos actuales son parte "interior" de las tendencias 
observadas en un rango más amplio (Gráfico V Ι.i.l).
La materia seca aérea y la subterránea de los tres pastizales, varían de acuerdo a su 
localización a diferente altitud y a las fechas de muestreο. Si bien la interacción entre ambos 
factores es significativa, la misma representa una pequeña proporción con respecto a la 
variación explicada por los factores principales (14% y 1% para la materia seca aérea y 
subterránea, respectivamente) (Tabla VI. 1.2). A partir de la comparación de las medias (test 
de Tukey, P < 0,05) entre pastizales se establece que la materia seca aérea aumenta desde 
la cumbre hacia la base, mientras que la materia seca subterránea disminuye en ese mismo 
sentido.
Tabla VI. 1.2: Análisis de la νarΙanζa de a) ηatería seca aérea y b) mat:eria seca sub'terránea.
a)Materia seca aérea
Fuente de variación Suma de cuadrados g.l. Media cuadrada test de F Nivel de sig.
Pastizal 1367526,5 2 683763,2 67,4 O ,ΟΟΟO
Fecha 1726295,4 8 215786,9 21,3 O ,ΟΟΟO
Pastizal x techa 452223,2 16 28263,9 2,8 0,0004
Error 2463704,7 243 10138,7
ĥ)Materia seca subterránea
Fuente de variación Suma de cuadrados g.l. Media cuadrada test de F Nivel de sig.
Fecha 3129294 7 447042 9,9 0,0000
Pastizal 10150511 2 5075255 112,3 O ,ΟΟΟO
Fecha x pastizal 1796048,3 14 128289,2 2,8 0,0006
Error 9760515 216 45187,6
Comparando las medias mensuales se mantiene la misma tendencia en la mayoría de las 
fechas de muestreο, para la materia seca subterránea (Gráfico VI. 1.2b). En la materia seca 
aérea, en cambio, los tres pastizales no difieren estadísticamente en el verano, que es un 
período en el cual la misma desciende. El resto del año la materia seca aérea es mayor en el 
pastizal inferior con respecto a los sitios ubicados a mayor altitud (Gráfico VI. 1.2a).
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Gráfico VI.1.2: Medl&s mensuales de ma'teria seca a) aérea y b) subterránea, en los pastizales de 
diferente ubicación altitudinal. Las Ιlηeas verticales corresponden a los errores standard.
A partir de las comparaciones de las medias anuales y mensuales de la materia seca, se 
establece que en los pastizales más elevados (1025 msm y 850 m sm) la materia seca aérea 
es menor que en el inferior (550 m sm), a la vez que la materia seca subterránea del pastizal
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cercano a la cumbre (1025 msm) es mayor que la de los otros dos. De este modo, el pastizal 
ubicado a 850 msm resultaría una situación intermedia entre los pastizales extremos del 
gradiente altitudinal, los cuales están sujetos a condiciones ambientales más contrastantes entre 
si. De acuerdo con Kristensen y Frangí (1995) de los pastizales serranos expuesto al noreste, 
el cercano a la cumbre es el sitio más fτío, y más húmedo, con los menores déficit de 
saturación, isotermo tanto diaria como anualmente, con suelos fríos y con las mayores 
velocidades del viento que hacen que durante el verano se registren las mayores tasas 
evaporativas del aire; condiciones contrastantes con la cumbre se registran en el pastizal 
inferior, que es un sitio cálido, seco, con los mayores déficit de saturación del aire, 
anisóteπηο, con las mayores temperatura del suelo y donde las velocidades alcanzadas por 
el viento no superan la mitad de las de la cumbre. El pastizal ubicado a media ladera 
presenta características intermedias entre los extremos mencionados.
Como resultado de las tendencias observadas en la variación de la materia seca aérea y 
subterránea con la altitud, se observa que las proporciones que éstas representan con respecto 
a la materia seca total también varían. El porcentaje de materia seca aérea se incrementa 
desde la cumbre hacia la base, en tanto que disminuye el porcentaje de materia 
seca subterránea en ese mismo sentido. (Gráfico VI. 1.3).
A
Gráfico VI.1.3: Mat-eria seca aérea y subterránea (en porcentaje) de los pastizales situados a diferente
altitud.
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Con respecto a la materia seca aérea en pie, los pastizales aquí estudiados presentan 
valores cercanos al extremo superior del rango obtenido a partir de las estimaciones realizadas 
por Sims eΐ al. (1978) para pastizales templados de ΕE. UU y se ecuentra dentro del rango 
señalado para pastizales templados de nuestro país (Tabla VI. 1.3).
Tabla VI. 1.3: Haberla seca aérea (verde + seco) de past:izales t•eηρlados .Hedía anual (g/ma)
HaterΙa seca aérea en pie
(g/m2)
Tiρο de vegetación Fuente
135 pastizal de pastos cortos 
(Ρavηηe, ΕE.üü.)
Sims et al. (1978)
598 pastizal de pastos altos 
(Οεage, ΕΕ.Uϋ.)
650 pastizales de la Depresión del Salado Sala et al. (1981)
(Bs.As., Arg.)
743 pastizal de Stipa longiglumis y 
S. tricĥótoma (La Pampa, Arg. )
de Wysiecky (1993)
pastizales serranos de altura(1350 m sm) 
(Córdoba, Arg.)
Henghi et al. (1978)
524 pajonal de Festuca hieronymi
187 pajonal de Stipa
pastizales de Sierra de la Ventana 
(Bs.As., Arg. )
Barrera Frangi (1994)
2212 Stipa caudata (350 m sm)
824 flechϋΙar (550 m sm)
684 Sorghastrum pellitum y 
Stipa filiculmis (850 m sm)
267 prados de altura (ΙIΟΟ m sm)
535 pastizal inferior (550 m sm) Presente estudio
4 06 pastizal medio (850 m sm)
369 pastizal superior (1025 m sm)
Con respecto a la materia seca subterránea, los pastizales estudiados en el presente trabajo 
se encuentra dentro del rango señalado para pastizales templados (Tabla VI. 1.4). Sims eΐ al. 
(1978) encontraron una relación inversa entre la biomasa de raíces y la media anual de 
temperatura. Long eΐ al. (1989) en pastizales tropicales y San José eί al. (1982) en sabanas 
Venezolanas, estimaron una masa radical mucho menor a la señalada para pastizales 
templados (Tabla VI. 1.4). En los pastizales del presente estudios, el sitio relativamente más 
fiΤo (pastizal superior) es también el de mayor masa subterránea comparado con el más cálido 
(pastizal inferior). Con respecto a los pastizales de altura en Sierra de la Ventana, Barrera 
y Frangí (1994) consideran que el gran desarrollo de la masa subterránea constituirí'a una 
respuesta adecuada para satisfacer los requerimientos ĥί(Ιricos, sobre un sustrato fino, somero, 
con base impermeable y en condiciones de fuertes vientos. El desarrollo del sistema radical 
en extensión lateral y profunda regula las posibilidades de usar un volumen determinado de 
suelo (Fernandez eΐ al. 1988).
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Tiρο de vegetación Fuente
1388 0-30 pastizal de ηοηtaña 
(Bridger, ΕΕ.Uϋ)
Sias et al. (1978)
530 0-30 pastizal de pastos cortos 
(Ρaνmηe, ΕE.UU.)
905 0-30 pastizal de pastos altos 
(Οεage, EE.UU.)
1400 0-25 pastizal de pastos altos 
(Ηisεοuri, EE.UU.)
DaĥΙmaη y Kucera (1965)
1663 0-30 pastizales de la Depresión del Salado 
(Bs.As., Arg.)
Soriaηο et al. (1990)
834
0-20
pastura de Eragrostis em:νula
pastizales de Sierra de la Ventana 
(Bs.As., Λrg.)





Stipa caudata (350 m sm) 
flechΙΙΙar (550 m sa) 
Sorghastrun pellitua y 
Stipa fΙlicuΙáis (850 a sa) 
prados de altura (ΙIΟΟ a sa)
Barrera Frangí (1994)
508 flechϋΙar (450 a εa) de Wysiecki y Pérez
950 Sorghastrua pellitua y 





pastizal inferior (550 a sa) 
pastizal ηβdio (850 a sa) 












Long et al. (1989)
139 0-30 sabana de Trachypogon
(Calabozo, Venezuela)
San José et al. (1982)
Cociente Raíces∕ Aéreo
La relación raíces vivas/biomasa aérea viva es una estimación de la distribución de energía 
hacia órganos aéreos y subterráneos (Sims et al. 1978), y a su vez, la distribución de la 
biomasa en las plantas está relacionada con las presiones de selección históricas y con las 
condiciones ambientales actuales (Ρiρεr 1989). Dicho cociente es mayor a medida que se 
asciende, aunque varía a lo largo del año. Presenta un rango entre 6 y 12 en el pastizal 
superior (1025 m sm), entre 3 y 9 en el pastizal medio (850 m sm) y entre 1 y 3 en el 
pastizal inferior (550 m sm) (Gráfico VI. 1.4). Por lo tanto, en esa dirección, aumenta la 
proporción de tejidos de sustentación (raíces) por unidad de tejido fotosintetizante. Esto se 
relaciona con condiciones ambientales más restrictivas a mayor altitud (menores temperaturas 
del aire y del suelo, fuertes vientos) que hacia el pie de monte.
Por otra parte, no puede establecerse de manera generalizada, una relación directa entre 
aridez y elevados cocientes raíces/aéreo; Sims et aℓ. (1978) hallaron similares cocientes 
(raíces/aéreo = 2) en pastizales norteamericanos extremos en un gradiente de precipitación
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(Jomada, el más seco y Osage, el más húmedo) y en el presente trabajo las diferencias 
altitudinales en los cocientes raíces/aéreo πo pueden atribuirse a las lluvias, ya que entre la 
cumbre y el pie de monte se registraron unos pocos milímetros en favor de la primera, 
aunque no debe dejarse de lado que la profundidad del suelo en los pastizales situados sobre 
el cerro es menor que en el pastizal inferior. Νoy-Μeίτ (1973) señala que los cocientes 
raíces/aéreo de anuales de desierto tienen valores semejantes a los de anuales de ambientes 
no desérticos y que el rango de variación para pastos perennes de desierto es amplio (1 a 20). 
La relación raíces:aéreo está más relacionada con la forma de vida (Νoy-Μeΐτ 1973, Liang 
eΐ al. 1989) o con los regímenes de temperatura que con la aridez (Noy-Meir 1973, Sims et 
al. 1978).
Gráfico VI. 1.4: Cociente b>οmasa subterránea/biomasa aérea en cada fecha de muestreο, en los pastizales situados a diferente altitud.
El cociente raíces/aéreo, estimado a partir de las medias anuales de materia seca 
subterránea y aérea, en el presente trabajo disminuye junto con la altitud, siendo 3 en el 
pastizal superior, 2 en el pastizal medio y 1 en el pastizal inferior. En otros pastizales de la 
Sierra de la Ventana, el mismo cociente vana entre 0,2, en el sitio de menor altitud, a 4 en 
pastizales de altura (Barrera y Frangí 1994), y la misma tendencia altitudinal es observada 
en dicho cociente en pastizales serranos pastoreados, siendo 2 a 450 m sm y 3 a 850 m sm 
(de Wysiecki y Pérez, no publicado). En pastizales alpinos, Grabĥe∏• (1989) estimo un
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cociente igual a 18. En pastizales de ΕE UU los mayores valores para el mismo cociente 
varía entre 13, en pastizales de pastos cortos y 6 en pastizales de montaña y en praderas 
mixtas; y los menores valores (cociente raíces/aéreo = 2) en pastizales de pastos altos y 
desiertos (Sims et al. 1978). Liang et al. (1989) señalan un rango entre 3 y 25 para 
comunidades de la estepa de pastos cortos en ΕE UU. Los pastizales se ubican hacia el 
extremo superior del rango y el extremo inferior corresponde a arbustales. En pastizales 
tropicales el mismo cociente se reduce a un rango entre 0,5 y 1 (Long et al. 1989). Aunque 
existe una gran variación en los valores referidos, existiría una tendencia dada por mayores 
cocientes en los sitios más fríos comparados con los de de zonas más cálidas. Esta 
generalización no se contradice con los resultados del presente estudio a nivel local, donde 
el sitio más frió presenta la mayor relación subterráneo :aéreo, tanto si se tiene en cuenta sólo 
la biomasa viva o el material vivo + muerto.
Sin embargo, lo dicho en el párrafo anterior no invalida que en un determinado sitio, una 
reducción en la disponibilidad de agua tenga como consecuencia el incremento en la relación 
raíces :aéreo. En caso de stress hídrico, la principal respuesta de las plantas es la disminución 
del crecimiento aéreo, por lo cual dicha relación aumenta (Schulze et al. 1987, Sisson 1987). 
El mismo cociente de plantas de cultivo a menudo se incrementa en condiciones de sequía 
(Noy-Meir 1973), probablemente como un mecanismo de ajuste del suministro de agua a la 
demanda.
Una interpretación multifactorial de las causas de la distribución aérea y subterránea de 
la masa vegetal parece ser la explicación más adecuada de la misma.
Distribución de la materia seca en compartimientos, en los pastizales situados a 
diferente altitud
La biomasa subterránea se distribuye en profundidad en la misma proporción en los tres 
pastizales. En los primeros 10 cm de profundidad se concentran más de los 2/3 de la materia 
seca total de raíces y aproximadamente la mitad de las raíces vivas, el resto ocupa los 10 cm 
de profundidad siguientes.
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En cada uno de los sitios estudiados, el porcentaje representado por los distintos 
compartimientos considerados (raιces finas vivas y muertas y, raíces gruesas vivas y muertas), 
con respecto a la materia seca total de cada estrato muestreado (0- 10 y 10-20 cm de 
profundidad) mostró una distribución muy similar (Tabla VI. 1.5). A mayor profundidad, 
aunque la materia seca en el estrato es menor, la distribución proporcional de esa materia seca 
en los distintos compartimientos, es semejante a la de la zona más superficial, dentro de un 
mismo pastizal. A su vez estas proporciones difieren entre los pastizales ubicados a mayor 
altitud (1025 y 850 m sm) y el pastizal inferior.
Tabla VΙ-I.δ: Porcentaje de las raΙces vivas y Bυertas con respecto a la »atería seca total de cada
estrato (Ο-IΟ y 10-20 c» de profundidad)
Pastizal Pastizal Pastizal
superior medio inferior
Estrato superficial (0-10 cm de profundidad)
RaΙces vivas (%) 79 79 63
RaΙces muertas ( %) 21 21 37
Est,rato profundo (10-20 cm de profundidad)
RaΙces vivas (%) 82 79 66
RaΙces muertas (%) 18 21 34
Singh y Cοiernan (1974) en un pastizal de pastos cortos de EEUU, dominado por 
Bouteloua gracilis usaron C14 para para estudiar la actividad, localización, y tamaño del 
destino del C en las raíces. Hallaron que el 67 a 76 % de la biomasa total de las raíces se 
concentró en los primeros 20 cm de profundidad. Los mismos autores destacan la constante 
proporción de raíces que es involucrada en la distribución de C asimilado a través de la 
mayor parte de la estación de crecimiento, lo cual indica que existe en el sistema un eficiente 
mecanismo para el ajuste debido al crecimiento de las raíces y su mortalidad.
Las raíces vivas predominan sobre las muertas en los tres pastizales, pero en los pastizales 
superior y medio constituyen el 80% de la materia seca subterránea, mientras que en el 
inferior este compartimiento representa el 65% de la materia seca subterránea.
Las proporciones normalizadas de los compartimientos vivos (verde de gramíneas, raíces 
finas y raíces gruesas vivas) con respecto a la biomasa total (Tabla VI. 1.6), vanan entre los 
pastizales de distinta ubicación altitudinal, siendo mayor la proporción del verde a medida que 
disminuye la altitud, en tanto que la proporción de raíces finas vivas aumenta en ese sentido.
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A su vez el porcentaje que representan las raíces gruesas vivas es mayor en el pastizal 
inferior, con respecto a los ubicados sobre el cerro. Dicho de otro modo, la proporción de 
raíces finas se incrementa a medida que aumenta la altitud, pero de todos modos es siempre 
superior al porcentaje de raíces gruesas en los tres pastizales analizados.
Tabla VΙ.I.β: a) λNOVA de las prop>orciones transfoxmadas (¿α:e sen V%) de los compartimientos aéreos 
vivos (VG+VD), raíces gruesas vivas (RGV) y raíces finas vivas (RFV), con respecto a la suna de sus 
biomasas (VG+VD + RGV+ RFV), y b) comparación de atedias (Test de rango Studentizado de Tukey, P < 0,05). 
a, b, c: letras distintas indican diferencias significativas en las proporciones entre pastizales.
Λ)
Fuen•te de variación Suma de cuadrados g.l. Media cuadrada test de F Nivel de sig.
λEREΟ VIVO 
Pastizal 1105,8 2 2211,2 85,8 O ,ΟΟΟO
Fechas 4422,3 7 158,0 6,1 O ,ΟΟΟO
Pastizal x fechas 1190,0 14 85,0 3,3 0,0001
Error 5568,1 216 25,8
RλICES FINAS VIVAS 
Pastizal 6659,8 2 3329,9 121,5 0,0000
Fechas 2389,4 7 341,3 12,4 0,0000
Pastizal x fechas 1487,3 14 106,2 3,9 o ,οοοo
Error 5920,8 216 27,4
RAICES GRUESAS VIVAS 
Pastizal 1144,1 2 572,1 26,1 o ,οοοo
Fechas 2300,0 7 328,6 15,0 0,0000
Pastizal x fechas 1112,9 14 79,5 3,6 0,0000
Error 4737,2 216 21,9
b) AEREO VIVO RAICES FINAS VIVAS RAICES GRUESAS VIVAS
Pastizal superior 21a βΟa 19a
Pastizal medio 26b 56b 20a
Pastizal inferior 31c 48c 24b
Κοraer y Renhardt (1987) compararon la distribución de materia seca en dicotiledóneas 
herbáceas perennes de dos sitios ubicados a diferente altitud en los Alpes Centrales, y señalan 
que la mayor fracción subterránea a mayor altitud resulta de una reducción en los tallos y un 
proporcional incremento en las raíces finas. Estos autores expresan que la asociación 
micomcica podría influir en tales diferencias. Basándose en que las plantas que la desarrollan 
tienen menor materia seca subterránea y en que dicha simbiosis decrece a mayor altitud, 
plantean que un extendido sistema de raíces finas en zonas elevadas sería un sustituto 
funcional de las asociaciones micorrícicas, comunes a baja altitud. En los pastizales serranos 
estudiados es probable que la mayor proporción de raíces finas en los sitios de mayor altitud 
(850 y 1025 m sm) esté relacionada principalmente con las necesidades ĥίdτίeas de las 
plantas, condicionadas por el menor desarrollo en profundidad del suelo, respecto del pastizal 
ubicado en la base del cerτo.
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Asociaciones micorπcicas en los pastizales serranos
En numerosos trabajos se destaca la importancia de las mieοrπζas en sistemas de pastizal 
(Cοiernan 1976, AΙlen y AΙlen 1980, Newman et al. 1986, Sίaηtoη 1988, McNaughton y 
Oesterheld 1990). En los pastizales predominan las micorrizas νesι'culo-arbusculares (ΜVA), 
que son simbiontes intracelulares obligados (Stanton 1988).
Las mieοrπζas νesίculo-arbusculares son asociaciones simbióticas mutualistas que se 
desarrollan entre las raíces de la mayoría de las especies vegetales y ciertos hongos del suelo. 
Se trata de una simbiosis que alcanza a la numerosas especies vegetales y se da en la mayoría 
de los habitaίs naturales (Barea et aℓ. 1984). Estos autores destacan el importante papel de 
las micorrizas en la evolución y supervivencia de las plantas, así como una contribución 
significativa en la producción vegetal, basado principalmente en su efecto sobre el ciclado del 
P. También se ha demostrado la intervención de las micorrizas en la obtención de 
micronutrientes (cobre, aluminio, hierro) (Clarkson 1985). Los hongos de la inicοπiζa por 
medio de su red de hifas externas capta nutrientes, principalmente fosfato, desde un volumen 
mucho mayor de suelo que el que puede ser explorado por la planta sola y transfiere estos 
iones a la planta hospedadθΓa, la cual provee energía en forma de carbohidratos al hongo 
(Barea et al. 1984, Griffiths et al. 1990).
Se sabe que las propiedades del suelo, entre ellas el nivel de macro y micronutrientes 
ejercen una influencia selectiva sobre distintas especies de hongos presentes en él (Azcon- 
Aguilar et al. 1984). En pastizales del Serengeti (Tanzania), Me Naughton y Oesterheld 
(1990) hallaron que la longitud de las hifas de ΜVA presentes en el suelo estaba 
negativamente correlacionada con el contenido de materia orgánica del suelo, y el contenido 
total de nutrientes del mismo a lo largo de un gradiente de fertilidad de los suelos. Estos 
autores proponen que las asociaciones micomcicas ayudarían a mantener la concentración de 
nutrientes en las plantas dentro de estrechos niveles comparado con la variación de los suelos 
y por lo tanto disminuirían el potencial stress nutriciοηaΙ tanto de las plantas como de los 
herbívoros.
En término generales no existe una marcada especificidad en la relación planta-hongo
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(Azcon-Aguilar eΐ al. 1984). Aunque puede existir mayor o menor compatibilidad en las 
distintas combinaciones de una planta con un hongo. Hetrick eΐ al. (1988) mostraron que los 
pastos de estación cálida (C4) e hierbas dicotiledóneas (C3) tuvieron una mayor dependencia 
de la colonización por inicοιτiζas para su crecimiento que los pastos de estación fría (C3). Los 
primeros tienen raíces más gruesas, menos ramificadas, que los pastos de estación fτia, 
sosteniendo la hipótesis de que la micorrización depende de la morfología de las raíces, más 
que del tipo de mecanismo fotosintético. Al respecto, Reinhardt y ΜiΙΙεr (1990) señalan que 
las raíces susceptibles de ser inicοιτiζadas son aquellas menores de 1 mm, consideradas raíces 
finas. Los mismos autores hallaron que dentro de las raíces finas, las clases diamétricas más 
gruesas son colonizadas en mayor proporción. A partir de lo cual sugieren que en 
comunidades de pastizal el grado de colonización por hongos micoιτícicos depende 
principalmente de la distribución de las raíces finas en tamaños de clase de diámetro más que 
en la composición específica de la comunidad.
En el pastizal superior el 57% de la longitud de raíz está colonizada por endófitos 
fθΓiηadores de mieοrπζas νesίculo-arbusculares (ΜVA), encontrándose 14 esporas cada 25 
g de suelo rizosférico; a media ladera el porcentaje de longitud de raíz colonizada es de 45 
%, y se contabilizaron 19 esporas cada 25 g de suelo y en el pastizal inferior el porcentaje 
de infección es 40 %, habiendo 20 esporas cada 25 g de suelo (Marta Cabello com. pers.). 
Estos resultados surgen de analizar muestras obtenidas a mediados de la primavera durante 
la realización del presente estudio. Aunque el grado de colonización con micoπizas puede 
variar con el estado de desaποΙlo de las plantas a lo largo del año (AΙlen y AΙlen 1980, 
Cabello 1988), se observa una tendencia creciente en el porcentaje de infección desde el 
pastizal inferior al superior. El mayor porcentaje de infección y menor número de esporas en 
los pastizales de mayor altitud indicaría mayor actividad de las micο∏Ίζas, probablemente 
favorecidas por una alta proporción de raíces finas vivas en los pastizales superior y media 
ladera, con respecto al inferior.
Por otra parte los porcentajes de micorrización hallados en estos pastizales seπaηοs se 
encuentran dentro de los valores señalados en otros trabajos para sistemas de pastizal. Jastrow 
y Miller (1993) muestran que en Αηdrορogoη gerardii, el porcentaje de longitud de raíz 
colonizada varía entre 15 y 20% según las especies que crezcan en su proximidad. En
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pastizales no disturbados, dominados por Αηdrορogoη smithii, AΙlen y AΙlen (1980) señalan 
que el porcentaje de micorrización varió entre 81 y 95%, según la época del año. Neχνmaη 
et al. (1986), en sabanas africanas encontraron que el grado de infección variaba entre 30 y 
60%, según las especies y los tipos de suelo.
La hipótesis planteada por Komer y Renhardt (1987) en cuanto a que el aumento con 
la altitud de la proporción de raιces finas en hierbas dicotiledóneas sena un sustituto funcional 
de las asociaciones micomcicas, más comunes a menor altitud, no concuerda con los 
resultados de los porcentajes de colonización por ΜVA de los pastizales de este trabajo. Sin 
embargo, no debe dejarse de lado que el clima de estos sitios es relativamente benigno, 
comparado con las altas cumbres alpinas a las que hacen referencia los mencionados autores, 
siendo la temperatura del suelo un factor destácaĥle que influye en el desarrollo de las
o
micorrizas. Hasta los 30 C el grado de micorrización presenta una relación directa con el 
aumento de la temperatura. A partir de esa temperatura la infección decrece y por encima de 
los 40°C se inhibe por completo (Αζcon−ΑguiΙar et al. 1984). Es probable que en ausencia 
de un factor como pueden ser temperaturas extremas, otros factores adquieran mayor 
importancia en la formación de esta simbiosis. En los pastizales analizados en el presente 
trabajo, los de mayor altitud tienen una proporción más alta de raíces finas vivas con respecto 
al inferior, y en los mismos el porcentaje de infección también es mayor. Estos resultados no 
son contradictorios con la hipótesis planteada en cuanto a que el grado de colonización por 
ΜVA depende de la morfología de los sistemas radicales de la plantas más que de las especies 
(Hetrick et al. 1988, Reinhardt y Miller 1990).
El esfuerzo reproductivo en los pastizales serranos
En numerosos trabajos se han analizado a nivel intraespecífico esfuerzos reproductivos y 
patrones de translocación de energía hacia órganos fotosintéticos y no fotosintéticos (Harper 
y Ogden 1970, Hickman y Pitelka 1975, Kawano y Masuda 1980, King y Roughgarden 
1983, Reekie y Baζzaζ 1987). En el presente estudio se considera en forma comparativa la 
proporción de la productividad neta total destinada a las estructuras involucradas en la 
reproducción sexual de las gramíneas, en comunidades multiespecíficas.
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Frangí eΐ al. (1980a) estimaron el esfuerzo reproductivo en pastizales como el porcentaje 
de la productividad invertido en estructuras reproductivas, suma de las cosechas en pie 
máximas de las mismas durante la primavera y fines del verano. Los mismos autores señalan 
que el pico primaveral representa el 98% del esfuerzo reproductivo total. Este porcentaje es 
coincidente con el estimado en el presente estudio. A su vez las biomasas pico primaverales 
de las estructuras reproductivas no presentan diferencias entre los pastizales superior y medio 
siendo respectivamente 10,5 ± 1,6 g/m2 y 12,9 ± 2,1 g/m2. El pastizal inferior presenta 
mayor biomasa de estructuras reproductivas (24 g/m2) con respecto a los otros dos sitios, pero 
la mayor proporción de la misma corresponde a la especie anual Vulpia dertonensis (16 
g/m2), que refleja aún el efecto de tensiones sufridas por el pastizal. Si se refiere sólo a las 
perennes (7,6 ± 1 g/m2), entonces se destaca que hay un esfuerzo similar en todo el 
gradiente. La especie anual mencionada es probable que haya aumentado su importancia en 
el pastizal a partir de la ocupación de espacios de suelo desnudo provocados por el incendio 
de 1987. Este factor ha actuado en toda la reserva, pero posiblemente con mayor intensidad 
en el pastizal inferior, comparado con los otros dos sitios considerados, por presentar mayor 
material combustible. Además es probable que en dicho pastizal se haya sumado una mayor 
intensidad de pastoreo post-quema por caballos salvajes. En los otros pastizales la aparición 
de Vulpia dertonensis es mπιima. Por otra parte, el comportamiento típico de las anuales es 
destinar una elevada porción de su biomasa a estructuras reproductivas en un corto período 
(Harper y Odgen 1970, Hielαηaη 1975, Schulze 1982, King y Roughgarden 1983, Wilson 
y Thompson 1989).
Kawano y Masuda (1980), hallaron que poblaciones de una liliácea, Helenioρύs orientáℓis, 
destinan en forma creciente mayor energía a la reproducción en respuesta al incremento en 
la elevación y acortamiento de la estación de crecimiento. En cambio, Kómer y Renhardt 
(1987) en comparaciones interespecíficas de herbáceas situadas a distinta altitud, no 
encontraron diferencias en las proporciones de energía destinadas a estructuras reproductivas.
De acuerdo con los resultados del presente estudio, las diferencias entre pastizales, en las 
proporciones de materia seca destinadas a las estructuras reproductivas, con respecto a la 
productividad primaria neta total, son pequeñas (Tabla VI. 1.7), de modo que en las distintas 
altitudes se observa un mismo patrón en la distribución de fotosintatos hacia órganos
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reproductivos, quizás a consecuencia de un gradiente altitudinal de aproximadamente 500 
metros de desnivel que no presenta condiciones extremas en los elementos del clima sobre las 
laderas de solana (Kristensen, com. pers.) y se encuadra en un macroclima relativamente 
benigno, especialmente si se tienen en cuenta las estaciones favorables del año. Las gramíneas 
perennes, que son las dominantes en los pastizales estudiados, tienen en su mayoría macollos 
o rizomas, los cuales constituΐyen un complemento y alternativa de importancia en la 
propagación de los individuos.
Tabla VI.1.7: Εεfuerzo reproductivo ([biο»asa pico de frutos/productividad neta totaΙ]*lΟΟ) de los
pastizales situados a diferente altitud.
PASTIZALES ESFUERZO REPRODUCTIVO (%)
SUPERIOR (1025 msm) 0,9
MEDIO (850 msm) 1
INFERIOR (550 msm) 2* 0,7**
* incluye el pico de Vulpia dertonensis 
** tiene en cuenta sólo el pico de "f lechϋΙas"
Hojarasca
La necromasa media anual de la hojarasca, en valor absoluto, es semejantes en los tres 
sitios (Tabla VΙ.I.δ). Sin embargo la acumulación de hojarasca en el pastizal superior a 
principios de julio de 1989 es aproximadamente el doble que en el año anterior, en el pastizal 
medio no varía de un año a otro y, aumenta en un 50 % en el pastizal inferior. Si bien este 
compartimiento de la materia seca aérea es bastante variable espacíaΙmeηte (coeficientes de 
variación superiores al 30% en la mayoría de los muestreοs) y temporalmente, el aumento 
en la hojarasca en el curso del período de muestreο se relaciona con una acumulación de 
materia seca post-fuego. Por otra parte, la variabilidad tanto espacial como temporal de la 
hojarasca ya ha sido señalada por otros autores (Sims y Singh 1978a, Swift et al. 1979).
Tabla VΙ.I.β: Ρβso seco de la hoj£arasca, coeficient-e de variación (CV) y porcentajes de la mismas con 





HOJARASCA/MATERIA SECA TOTAL 
<%)
HOJARASCA/MATERIA SECA AEREA 
(%)
PASTIZAL SUPERIOR 45 87 3 11
PASTIZAL MEDIO 56 64 3 9
PASTIZAL INFERIOR 41 42 3 7
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La hojarasca, en los tres pastizales estudiados, representa aproximadamente la misma 
proporción de la materia seca total (Tabla VI. 1.8). Sin embargo, cuando se refiere dicho 
compartimiento a la materia seca aérea solamente, se observa una tendencia decreciente en 
tal porcentaje desde la cumbre hacia la base del cerro.
VI. 2- TENDENCIAS ESTACIONALES EN LA MATERIA SECA Y HOJARASCA
En los tres sitios estudiados se observan tendencias similares en las variaciones de la 
materia seca y la hojarasca a lo largo del año: los compartimientos aéreos y las raíces vivas 
aumentan durante la primavera y el otoño temprano, a la vez que disminuyen las raíces 
muertas y la hojarasca. Durante el verano y el invierno se incrementan los compartimientos 
muertos y disminuyen los compartimientos vivos.
La materia seca aérea en pie presenta durante la primavera una tendencia creciente, 
coincidente con el aumento en las temperaturas y en las precipitaciones, pero alcanzan valores 
máximos en diferentes momentos de acuerdo con la altitud de los pastizales.
El pico primaveral ocurre antes en el pastizal inferior que en los otros dos sitios de mayor 
altitud. Κlísteηseη y Frangí (1995) en sus estudios mesoclimáticos de estos pastizales ha 
definido a la cumbre como un sitio frío, al pastizal ubicado a media ladera como un sitio 
fresco, con temperaturas extremas poco mayores que las de la cumbre, resultando los sitios 
basaΙεs relativamente más cálidos que los anteriores. Estas características térmicas permitirían 
explicar el retraso en el pico de materia seca en los pastizales de mayor altitud, con respecto 
al inferior. Kómer y Woodward (1987) han hallado que las tasas de extensión foliar de varias 
especies de gramíneas responden estrechamente a la marcha diaria de la temperatura a lo 
largo del día. Dichas tasas son más elevadas en los sitios de menor altitud que en aquellos 
ubicados a grandes alturas. Estos autores señalan que la disparidad en el crecimiento entre las 
plantas alpinas y las ubicadas a baja altitud no puede atribuirse a diferencias en características 
tales como capacidad fotosintética de las plantas, contenido de nutrientes del suelo o regimen 
hídrico y sugieren que la temperatura, a través de su estrecha relación con las tasas de 
extensión foliar, estaría determinando esas diferencias. En el presente estudio el rango 
altitudinal entre los sitios no es tan marcado, pero sin embargo el pico anticipado en el sitio
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más cálido (pastizal inferior) no es contradictorio con la hipótesis de Kómer y Woodward 
(1987), especialmente si se tiene en cuaηte que las temperaturas primaverales tienen un efecto 
de arrastre del invierno anterior (Kristensen y Frangí 1995), el cual implica que las 
temperaturas favorables al crecimiento se alcancen más tarde a mayor altitud.
En los tres sitios la materia seca aérea desciende durante el verano. El pastizal superior, 
considerado más húmedo y con bajo déficit de saturación del aire (Kristensen y Frangí 1995) 
presenta bajos valores de materia seca aérea a fines de diciembre, pero durante el resto del 
verano la tendencia de la parte aérea es creciente, debido a que durante esos meses las lluvias 
fueron importantes, combinándose con su coηdicioη de sitio relativamente más frió y 
húmedo. En los otros dos pastizales, en cambio, la tendencia decreciente de diciembre 
continúa durante gran parte del verano, respondiendo a condiciones hfdricas menos favorables 
que las de la cumbre.
A fines de verano-principios de otoño, un balance más favorable entre precipitaciones y 
evapotτanspiración y temperaturas benignas, permiten un aumento en la materia seca aérea, 
que es coincidente, temporalmente, en los tres sitios.
A principios del invierno la biomasa de los compartimientos vivos disminuye, y aumenta 
el seco en pie, respondiendo al descenso en las temperaturas. En los pastizales ubicados a 
menor altitud la disminución en los compartimientos vivos es menos marcada que en la 
cumbre, posiblemente porque el descenso térmico y las heladas en dichos sitios son 
relativamente menores.
En los sitios estudiados las raιces que ocupan la porción superior del perfil constituyeron 
el componente más dinámico de la materia seca subterránea, mientras que las raιces que 
ocupan los 10 cm más profundos presentan pocas variaciones de su materia seca, 
principalmente en los pastizales superior y media ladera. La menor variabilidad en la masa 
de las raíces más profundas se atribuiría a que las condiciones térmicas e hfdricas en ese 
estrato son más constantes que en la parte superficial. Otros autores también destacan la 
mayor constancia en las raíces de los estratos más profundos (DaĥΙmaη y Κυcera 1967, 
Fernández y Caldwell 1975).
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Las raíces finas vivas constituyen el componente más diιnámico de la materia seca 
subterránea. En los tres sitios éstas aumentan cuando las condiciones hídricas y térmicas son 
favorables, a comienzos de primavera y de otoño, pero su crecimiento también es importante 
durante periodos de sequía, aunque en ese caso la mortalidad es elevada, lo que determina 
el aumento del compartimiento de las raíces finas muertas durante la primavera tardía y el 
verano. En el invierno, la reducción de la biomasa verde en un periodo limitativo de la 
fotosíntesis por bajas temperaturas se asocia a la reducción en la biomasa de raíces vivas.
Sims eΐ al. (1978a) en sus estudios de de diez pastizales norteamericanos hallaron que la 
variabilidad en la materia seca subterránea anual es mejor explicada por la radiación solar o 
la temperatura. En el presente trabajo, el sitio más fτío (pastizal superior) es el de mayor 
materia seca subterránea y mayor cociente raíces/aéreo; en el pastizal inferior, que es el más 
cálido de los tres, se hallaron los valores más bajos y el pastizal ubicado a media ladera con 
temperaturas intermedias entre los dos extremos de este gradiente presenta también valores 
intermedios de materia seca subterránea y del cociente raices/aéreo.
VI.3- LOS SUELOS SERRANOS Y SU RELACION CON LA BIΟΜΑSΑ VEGETAL
Los suelos de los pastizales del presente estudio se enmarcan dentro de caracterizaciones 
de suelos de la zona, realizadas sin detalle. Capannini eΐ al. (1971), señalan que los suelos 
del ambiente serrano, se han desarrollado a partir de sedimentos loessicos de origen eόϋco, 
tienen textura franca y elevado contenido de materia orgánica, que los hace estables a la 
erosión, pese a que ocupan pendientes del orden del 5% a superiores. De acuerdo con el 
Mapa de suelos de la provincia de Bs As (1989), los ĥaρludοΙes Ιίticos serían los suelos más 
difundidos en las Sierras del sistema de Ventanía. En el Atlas de condiciones de los Suelos 
(1966) para el área en que se encuentran los pastizales del presente estudio, los suelos en su 
horizonte superficial son ricos en materia orgánica (3,2 a 4,9 %), normalmente provistos de 
Ca (81 a más 150 mgCa/100 g de suelo), bien provistos a muy ricos en Mg y K asimilables 
(41 a más de 80 mgMg/100 g de suelo y 31 a más de 60 mgK/100 g de suelo), pobres en P 
(1 a 4 mg/100 g de suelo) y cuyo pH es débil a moderadamente ácido, con pH netamente 
ácidos sobre las sierras (5,0 a 5,4).
157
Los suelos de los sitios de pastizal estudiados en el presente trabajo son someros, en 
contacto con la roca subyacente, y sin horizonte B. La profundidad de los mismos varía; 
sobre la sierra alcanza los 20 cm, y 30 a 40 cm en el pie de monte. Son suelos bien 
drenados, de textura fτaηca-arenosa a fτaηca, con presencia de gravas y gτavillas.
Se observa una tendencia creciente en el porcentaje de arcillas desde la cumbre hacia la 
base (9,6 a 23,4 %). La tendencia opuesta se evidencia en el porcentaje de carbono orgánico, 
siendo 1,7 veces menor en el pastizal inferior que en los otros ubicados a mayor altitud (6,3 
a 3,8 %). El mayor contenido de arcilla en uno y de materia orgánica en los otros, 
respectivamente, se relaciona con la similitud en la capacidad de intercambio catiónico en los 
tres sitios (23,6 en el pastizal superior, 25,4 en el pastizal medio y 24,5 en el pastizal 
inferior). En el mismo sentido en que decrece la materia órganica de los suelos, también 
decrece la concentración de N y P. El contenido de N, en cambio difiere del patrón seguido 
por la concentración, ya que el mismo es ligeramente mayor en el pie de monte, con respecto 
a la situación a media ladera.
El mayor contenido de cationes de intercambio y el aumento como consecuencia del 
p>orcentaje de saturación con bases, junto con la mayor prop>orción de arcillas, desde la 
cumbre hacia el pie de monte estaría vinculado a los procesos intervinientes en la evolución 
de los suelos, en los que el lavado y arrastre desde las zonas más elevadas hacia las partes 
bajas de la sierra tendría una imp>ortancia destacada. La tendencia creciente en el porcentaje 
de saturación con bases en los suelos desde el pastizal sup>erior al inferior también es seguida 
por el pH, cuya acidez disminuye en ese sentido (4,3 a 5,4). En relación con lo anterior, el 
pastizal inferior presenta valores de Ca, Mg y K, que se ubican en el extremo superior del 
rango señalado p>or el Atlas de condiciones de suelos (1966) (208 mgCa/100 g de suelo, 102 
mgMg/100 g de suelo, 113 mgK/lOOg de suelo). Los pastizales ubicados a mayor altitud, en 
cambio, tienen concentraciones de Mg cercanos al extremo inferior en el caso del pastizal 
medio (43 mgMg/100 g de suelo), o aún p>or debajo del mismo en el caso del Mg y el K en 
el pastizal superior (34 mgMg/100 g de suelo, 16 mgK/lOOg de suelo) y de K en el pastizal 
medio (20 mgK/lOOg de suelo). Con resp>ecto al calcio, el mismo se ubica cercano al extremo 
superior del rango en ambos pastizales serranos (115 mgCa/100 g de suelo en el pastizal 
sup>erior y 170 mgCa/100 g de suelo en el pastizal medio).
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Otras descripciones de suelos en la zona, a nivel de sitio, son las realizadas por Frangí et 
al. (1980a) en el pastizal inferior y por Ricci (1992) en un flechillaτ a 450 m sm y en un 
pastizal de Sorghastrum pellitum a 850 m sm, sobre la vertiente oriental del Cerro Νaposta. 
Los porcentaje de C orgánico, materia orgánica y N del horizonte Al del perfil N°I 
señalados por Frangí et al. (1980) son similares a las estimaciones realizadas en el mismo 
sitio en el presente trabajo. Ricci (1992), señala que los suelos del flechillaτ por ella 
estudiado, el cual se corresponde topográficamente con el pastizal inferior, presenta menores 
contenidos de C, materia orgánica y N. La autora sugiere que estas diferencias estaη 
relacionadas con la menor cobertura vegetal en dicho pastizal debido al efecto del pastoreo.
El pastizal medio se corresponde topográficamente con el pastizal de Sorghastrum pellitum 
cuyo perfil del suelo es descriρto por Ricci (1992). Las diferencias más notables entre ambos 
es el mayor desarrollo de este último, que supera los 50 cm de profundidad y en el cual se 
evidencian, por debajo del A l, los horizontes de iluviación ΒI, B12t y B22t. La presencia 
de los horizontes B texturaΙ está en relación directa con el mayor porcentaje de arcillas en 
estos suelos con respecto al pastizal medio e incluso con respecto al flechillaτ que se ubica 
en el pie de monte, sobre la misma ladera del Cerro Νaροsίá. Otra diferencia entre los suelos 
de ambos sitios está dada por el mayor contenido de C, materia orgánica y N (8,3%; 14,3% 
y 0,75% respectivamente), en el horizonte superficial del perfil descriρto por Ricci. Las 
diferencias entre perfiles de suelos a similar altitud no llaman la atención en un ambiente tan 
heterogéneo como el serrano, donde la topografía y el sistema de pΙegamiento asociado juegan 
un importane papel en esa heterogeneidad. La permeabilidad moderadamente lenta que 
caracteriza al mismo podría contribuir a la acumulación de materia orgánica en la parte 
superficial del suelo. Dado que la vegetación es la principal fuente orgánica del suelo, la 
distribución de la materia seca de las plantas en orgános aéreos y subterráneos ρodτia influir 
en su aporte al mismo. La materia orgánica del suelo puede derivar primariamente de los 
detritos de las raíces, dada la magnitud relativa de la biomasa aérea y subterránea (Schimel 
et al. 1985). En el presente trabajo se puso de manifiesto la importancia de las raíces, 
comparadas con el material aéreo, en cuanto a su contribución a la materia orgánica del 
suelo, dada por su elevada biomasa, producción y rápida desaparición. La importante masa 
de raíces en el sorghastral ubicado sobre el Napostá (950 g/m2, de Wysiecki y Pérez
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inédito) ,junto con impedimentos en el drenaje son consistentes con la elevada concentración 
C y N orgánico en el primer sitio mencionado. Comparando los pastizales del presente 
estudio entre sí, la relación raíces/aéreo de los mismos aumenta a medida que se asciende y 
la misma tendencia se observa en la materia orgánica del suelo, mientras que el cociente C/N 
disminuye. Schimel et al. (1985) sostienen que dicho cociente esta correlacionado 
inversamente con el porcentaje del N total del suelo que es mineralizado anualmente. El 
cociente C/N estaría directamente vinculado con un creciente ingreso de C al sistema, lo que 
puede llevar a una alta inmovilización de N, disminuyendo su mineralizadόη relativa.
Con respecto al P, la concentración del mismo en el suelo del pastizal superior es 2 veces 
mayor que en el pie de monte. A su vez, comparado con el pastizal pastoreado de 
Sorghastrum estudiado por Ricci (1992), en el pastizal medio la proporción de P es 4 veces 
mayor. De todas maneras estas concentraciones son consideradas bajas (0,7 mg/100 g de 
suelo en el pastizal inferior, 0,5 mg/100 g de suelo en el pastizal medio y 0,34 mg/100 g de 
suelo el pastizal inferior). La interacción entre los nutrientes C, N y P en los procesos de 
descomposición y mineralización de la materia orgánica en el suelo es un factor destácaĥle 
en el ciclado de los mismos. Los ciclos del C, N y P están interrelcionados y la interacción 
de los nutrientes toma lugar desde el nivel individual, al de ecosistema, en la producción 
primaria, en los procesos de descomposición y en el ciclo de los nutrientes (Stewart et al. 
1983, McGil y Christie 1983, Hunt et al. 1983). Cοiernan et al. (1983) destacan que la 
mayor parte de los nutrientes se encuentran en forma inactiva y sólo una pequeña porción, 
biológicamente activa, circulando rápidamente, constituye la principal fuente de N y P 
necesario para las plantas. A su vez la tasa de mineralizadόη del P orgánico está influenciada 
por el P soluble y por el cociente C:P de los microorganismos (Stewart et al. 1983). La 
liberación de un nutriente ocurre cuando el cociente C:ηutτiente cae a niveles similares a los 
de los organismos descomponedores (Swift et al. 1979). Ruess y Seagle (1994) consideran 
que en el Serengeti, la menor tasa de mineralizadόη del N no se corresponde con la masa 
microbiana presente en el mismo, sugiriendo que el contenido de C relativo al P total puede 
ser más importane que el C:N en la renovación del N y el C. De acuerdo con estas 
consideraciones, la baja disponibilidad de P en los suelos de los pastizales estudiados podría 
tener un rol preponderante en los procesos de inmovilización y mineralizadόη de nutrientes, 
y como consecuencia en su disponibilidad para las plantas.
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Con respecto a la reacción del suelo, los bajos valores del mismo en los pastizales del 
presente estudio han sido también señalados por Ricci (1992), siendo 4,3 y 4,8, en los 
pastizales ubicados a 450 y 850 m sm respectivamente. Swift eϊ al. (1979) puntualizan que 
el pH de los suelos resulta de la interacción de un complejo de factores, tales como las 
características del material originario, las precipitaciones, el contenido de materia orgánica 
y la proporción de bases de intercambio. Como se dijo, en el presente trabajo el aumento del 
pH desde la cumbre hacia la base es consistente con el aumento en el porciento de saturación 
con bases y con una menor proporción de materia orgánica. Swift et al. (1979), consideran 
que el efecto del pH del suelo sobre los organismos del mismo tiene mayor influencia sobre 
la microflora y microfauna, siendo las bacterias más afectadas que los hongos. En suelos de 
extrema acidez, con pH menores que 3 la descomposición puede ser llevada a cabo sólo por 
hongos (Cοiernan eΐ al. 1983). En cuanto a la fijación de N2 atmosférico, se han registrado 
asociaciones simbióticas con leguminosas en la sabana de Trachypogon, en Venezuela, con 
pH del suelo entre 4,2 y 5,1 (Izaguirre Mayoral y Mallorca 1993) y a ρ Η  4,8 en pasturas de 
leguminosas en Colombia (Tĥomas y Asakawa 1993), por lo cual la acidez podría influir en 
la composición específica de los fijadores biológicos de nitrógeno atmosférico, pero no 
necesariamente inhibir su presencia.
El almacenaje de carbono en los suelos
El suelo, visto como un almacenaje de carbono a escala global, ha cobrado importancia 
en los últimos años ante la evidencia de la creciente concentración de C 02 atmósferico 
(Scheiner 1989). Post et al. (1982), basaηdosε en perfiles de suelo del mundo en relación con 
el sistema de zonas de vida de Holdridge, señalan que la densidad de carbono en el suelo 
aumenta con las precipitaciones y con el descenso en las temperaturas, para todos los niveles 
de precipitación. Dada la estrecha relación entre el clima y el almacenaje de carbono en el 
suelo, se esperaría que cambios en el primero pueden llevar consigo alteraciones en el 
segundo.
La posible acumulación de carbono en el suelo, como consecuencia del incremento 
atmósferico de C 02, está mediada por el efecto de dicho incremento sobre la vegetación.
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Evidencias acerca del efecto del incremento atmosférico de C02 sobre la vegetación son 
claras a nivel de individuo, sin embargo, las mismas pueden ser modificadas por numerosos 
factores y no predecir las respuestas de la comunidad (Baζzaζ 1990). El mismo autor señala 
que, aunque las respuestas al incremento de C 02 atmosférico a nivel fisiológico varían según 
las especies, en numerosos casos dicho incremento genera 1) un aumento en la tasa 
fotosintética, principalmente en las plantas C3, cuando otros factores y recursos ambientales 
están presentes en forma adecuada; 2) una menor conductancia estόηιática, lo que lleva a 
reducir la tasa transpiratoria y a aumentar la eficiencia en el uso del agua y 3) una mayor 
alοeación de biomasa hacia las raíces. A nivel de comunidad, es probable que el impacto 
sobre la productividad, a raiz del aumento de los niveles de C02, este dado principalmente 
por cambios en la composición de especies debido a las respuestas diferenciales de las plantas 
a elevados niveles de C02 (Baζzaζ 1990).
Las consecuencias sobre el ciclo de carbono en ecosistemas terrestres, al incrementarse el 
nivel de C02 en la atmósfera, es altamente dependiente del patrón de translocación de carbono 
en las plantas y su subsecuente transformación en el suelo por los microorganimos (van Veen 
et al. 1991). Los mismos autores, en el terreno de las especulaciones, consideran que con una 
elevación del C02 atmosférico, el incremento en la producción vegetal junto con mecanismos 
de preferencia de sustratos de los microbios del suelo, y una menor degradabilidad de los 
residuos vegetales al aumentar el cociente C/N puede llevar a que los materiales más 
recalcitrantes puedan acumularse, aumentando los niveles de materia orgánica del suelo. 
Rastetter et al. (1992), a partir de modelos de simulación señalan que el aumento en el C 02 
atmosférico podría llevar a un aumento en el almacenaje de C en sistemas no leñosos a través 
del incremento del cociente C:N en la vegetación. A partir de balances globales de C, 
Johnson (1992) expresa que los suelos forestales podrían ser una gran fuente de emisión o de 
acumulación de carbono, dependiendo de las prácticas de manejo.
En los pastizales estudiados en el presente trabajo, varias de sus características llevan a 
suponer que los mismos serían centros potenciales de acumulación de C. La flexibilidad en 
los patrones de asignación de la biomasa a estructuras aéreas y subterráneas, en respuesta a 
variables ambientales, y en el cociente C:N en la vegetación, junto con la elevada producción 
de raíces, las cuales constituyen la via principal de ingreso de carbono orgánico al suelo, pone
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de manifiesto la importancia de estos sistemas como posibles receptores de carbono. Debe 
enfatizarse que el manejo de los ecositemas y en particular de los pastizales, es de 
importancia extrema ya que aquellos que ροteηcΐaΙmente podrían ser centros de acumulación 
de carbono, debido a un uso inadecuado pueden convertirse en centros de emisión, a partir 
de la degradación de la vegetación y del suelo. En relación con lo anterior, la carga animal 
y el tiempo de permanencia en los potreros, como así también el uso del fuego como medio 
frecuentemente utilizado para mejorar el valor forrajero de los pastizales deben adecuarse en 
magnitud y frecuencia a fin de permitir su uso sostenido en el tiempo.
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VI.4-PROCESOS FUNCIONALES EN LOS PASTIZALES SERRANOS
Productividad, Mortalidad, Caιda a Ιa hojarasca y Desaparición
La productividad primaria neta total anual es similar en los tres pastizales ubicados a lo 
largo del gradiente altitudinal. El pastizal superior se diferencia de los otros dos en que asigna 
una mayor proporción del crecimiento neto anual a las raíces (Tabla VI.4.1).
La tasa de recambio de las raíces del pastizal superior es la mitad de la correspondiente 
al pastizal inferior. Esto sugiere que las condiciones hídricas favorables en el suelo de los 
pastizales superiores se extienden por periodos más largos que en los pastizales básales. Este 
aspecto resulta relevante para comprender porque los pastizales de altura, de menor biomasa 
aérea - y casi con seguridad área foliar-, realiza una producción total similar a los pastizales 
básales. Asumiendo que la tasa de fotosíntesis por unidad de área foliar es similar en los 
distintos pastizales, la productividad total semejante tiene que derivar de una combinación 
distinta del aporte del índice de área foliar y del período de producción, en cada pastizal. En 
la parte superior de los cerros un mayor período ĥί(Ιricamente favorable se combina con una 
menor masa fotosintética; en tanto en los basaΙεs una mayor alternancia de periodos secos y 
húmedos del suelo se asocia a una mayor biomasa verde.
Tabla VI.4.1: Porcent•ajes (%) de la productividad priataria neta aérea y subterránea con respecto a la 
productividad prinaria neta total (g/Β»*año) en los pastizales de diferente ubicación altitudinal,
durante el período julio 1988-julio 1989.
En estos pastizales durante el invierno el crecimiento es activo, principalmente a media 
ladera, destinándose en este sitio y en la cumbre una mayor parte de los fotoasimilados hacia 
las raíces. En la base, en cambio, la productividad invernal es asignada principalmente a los 





(g/m*aflo) (%) (g/»*año) (%) (g/»*año) (%)
PRODUCTIVIDAD AEREA (1) 462 41 584 46 378 33
PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA (2) 669 59 695 54 779 67
PRODUCTIVIDAD TOTAL (1+2) 1131 IΟΟ 1280 IΟΟ 1157 IΟΟ
Tabla VI.4.2: Tasas diarias (g/madia) de product■ividad pr ηaria neta, aérea y subterránea en los
pastizales situados a diferente altitud, durante el período julio 1988-julio 1989.
Período N β de dias
PRODUCTIVIDAD AEREA NETA (ςr/m* .dΙa) 
Pastizal
PRODUCTIVIDAD SUBTERRANEA NΕTλ (ςr/aι*.dia) 
Past,izal
superior medio inferiοr superior medio inferiοr
jl-se 82 1/0 1/1 1/0 1/6 3,8 0,5
se-oc 30 1/6 1/2 2,8 4,3 4,3 5,1
οe −di 41 3/3 2,4 0,2 4,5 4,7 2,4
di-fe 17 0/5 4,4 0,2 1/3 0,0 3,2
fe~ab 52 0,4 0,0 0,0 1/3 0,0 3,2
ab-my 45 1,6 2,4 3,7 5,4 0,0 3,5
ab-my 54 o,Ι 2,6 2,2 0,0 0,1 0,0
my-jl 45 0,0 0,8 0,0 0,0 1/2 0,0
En los tres sitios la tasa diaria de crecimiento neto es elevada durante la primavera. La 
ganancia neta de materia seca durante este período representa casi la mitad de la 
productividad total anual en los pastizales medio y superior y aproximadamente un tercio en 
el pastizal inferior, en el que la productividad durante el otoño es tan elevada como en la 
primavera.
La productividad primaveral es destinada en mayor proporción hacia las raíces en los tres 
sitios.
En los pastizales ubicados a mayor altitud (1025 m sm y 850 m sm) la tasa de 
productividad subterránea presenta un pico a principios de la primavera. Estos altos valores 
se mantienen a mediados de dicha estación, coincidiendo con el pico en la tasa de 
productividad aérea. En el pastizal inferior los picos en la productividad aérea y subterránea 
son coincidentes y ocurren a principios de primavera, descendiendo hacia mediados de la 
misma (Tabla VI.4.2).
La asincronίa en el pico de crecimiento aéreo entre los pastizales ubicados a mayor altitud 
con respecto al inferior, se relaciona con el gradiente térmico altitudinal. En la base se tienen 
más tempranamente condiciones térmicas más favorables que a mayor altitud.
La mortalidad (Tabla VI.4.3) es baja a fines del invierno y principios de primavera. Los 
valores máximos son alcanzados a mediados y a fines de esta estación, relacionándose el 
aumento en la tasa de mortalidad con un período hídricamente desfavorable y con la 
finalización del ciclo reproductivo de las especies microtérmicas.
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Tabla VI.4.3: Tasas diarias (g/m*dia) de mortalidad aérea, calda a la hojarasca y mortalidad subterránea
en los pastizales de diferente ubicación altitudinal, dτιτaηte el periodo julio 1988-julio 1989.
A fines de la primavera, en los tres sitios, la caιda (Tabla VI.4.3) a la hojarasca es 
máxima. La tasa de caída es mucho más elevada en el pastizal de la cumbre que en los otros 
dos. En el primer sitio mencionado la tasa pico de mortalidad aérea antecede a la de caída, 
mientras que en los otros sitios son simultáneas.
La desaparición (Tabla VI.4.4), tal como es estimada en el presente estudio, contempla 
las mayores vΐas tróficas del subsistema suelo: herbívorίa y descomposición (Stanton 1988). 
Las vías más importantes que sigue la materia muerta son: respiración microbiana, consumo 
por meso y macrofauna, y transferencia a la materia orgánica del suelo (Swift eΐ al. 1979, 
McClaugherty eΐ al. 1982). Los procesos que conducen a la desaparición de material aéreo 
y subterráneo, en los sitios de la cumbre y pie de monte, son más activos a principios de 
primavera y a principios de otoño. Las tasas de desaparición subterránea son más elevadas 
que las aéreas, favorecidas, posiblemente, por la calidad orgánica de las raíces finas y las 
condiciones más favorables de humedad y temperatura del suelo. A media ladera, la tasa 
máxima de desaparición, tanto aérea como subterránea se observa en el verano.
Tabla VI.4.4: Tasas diarias (g/m3 dia) de desaparición, aérea y subt-erránea, en los pastizales ubicados
a diferente altitud, durante el periodo 1988-1989.
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Periodo N º de dΙas
MORTALIDAD AEREΛ 
(g/m 2 dΙa) 
Pas-tizal




(g/m 2 dΙa) 
Pastizal
superior aedio inferiοr superior aedio inferiοr superior aedlo inferiοr
jl-se 82 1/0 1,1 0,6 1,6 3,8 0,0 0,0 0,0 0,0
εβ-οe 30 0,0 0,2 1/7 4,3 4,3 0,0 0,0 0,6 0,3
oc-di 41 2,9 1/2 0,2 4,5 4,7 0,2 4,5 4,7 8,9
di-fe 17 1,6 6/3 2,5 1/3 0,0 2,5 1/3 0,0 0,9
f e-ab 52 0,3 0/3 0,8 1/3 0,0 0,8 1/3 0,0 0,9
ab-ay 45 0,3 0,9 2,1 5,4 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
ab-ay 54 0,9 2,5 2,2 0,0 0,1 0,0 0,5 o , ι 1,8
my-jl 45 0,3 0,6 0,6 0,0 1/2 0,3 8,6 1/2 3,3
Periodo N º de dias
DESAPARICION AEREA (g/m2día) 
Pastizal
DESAPARICION SUBTERRANEA (g/m2dia) 
Pastizal
superior aedio inferior superior aedio inferior
jl-se 82 0,0 0,5 0,5 1/3 1,2 2,3
se-oc 30 2,8 0,1 0,1 2,0 0,0 0,0
oc-di 41 0,3 0,9 0,9 0,0 0,0 0,0
di-fe 17 0,0 0,0 0,0 0,0 1/9 0,0
fe-ab 52 1/6 1,3 1/3 0,0 1/9 0,0
ab-ay 45 0,3 0,3 0,3 3,2 1/0 7,9
ab-ay 54 0,0 0,0 0,0 0,5 0,0 3,0
my-jl 45 0,3 0,0 0,3 8,6 0,0 0,9
Durante el verano, a media ladera el crecimiento es nulo, y bajo en el pastizal superior. 
En el pastizal inferior se observan tasas de productividad importantes, que se deben 
exclusivamente al crecimiento subterráneo.
En el verano se observa la tasa pico de desaparición de la hojarasca, en los tres sitios. 
Aunque esta sea una época relativamente seca si se considera la relación precipitación - 
evaporación, las lluvias en enero de 1989 fueron importantes (Gráfico II.2), por lo cual deben 
haber existido dias con condiciones de humedad y temperaturas favorables para los procesos 
de descomposición. La mayor desaparición después del pico de caída a la hojarasca estaría 
de acuerdo con lo expresado por varios autores (Hunt 1977, Aηdreη y Paustian 1987, 
Gallardo y Merino 1993, Rustad 1994), en cuanto a que en los procesos de descomposición 
inicíaΙmeηte existe una importante degradación de los compuestos más solubles. Además, 
probablemente, la ρarticulación de este material por la acción de factores climáticos (viento, 
altas temperaturas) y por el consumo de la meso y macrofauna del suelo (Swift et aℓ. 1979, 
Sίaηtoη 1988, Scott 1979, Freneĥ 1979), favorezca su dispersión e incorporación al suelo. 
La combinación de tales factores contribuiría a que las tasas de desaparición sean elevadas. 
Thurrow (1989) en una sabana al sur de Somalia, utilizando bolsas de descomposición de 
hojarasca no halló una correlación evidente entre las lluvias y la pérdida de peso de las 
bolsas. En dicho trabajo se señala que luego de ocurrida la senescencia, la descomposición 
fue más rápida, a pesar de que durante esos meses las precipitaciones fueron muy escasas, 
en parte debido a la importancia de las termitas como agentes fraccionadores durante la 
estación seca. En los pastizales en estudio, es frecuente la presencia de hormigas cortadoras 
y hormigueros de tamaño importante, cuyas implicancias en el funcionamiento de los 
pastizales no ha sido evaluada.
En el otoño se registran tasas de crecimiento elevadas a lo largo del gradiente altitudinal. 
Del crecimiento otoñal, una mayor ροrρoΓción es destinada a las raíces en el pastizal superior, 
mientras que en los otros dos sitios la mayor parte de la productividad de este período se 
asigna a los órganos aéreos. Las tasas de productividad aérea y subterránea alcanzan un pico 
a principios de otoño en los tres sitios.
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La mortalidad a fines del otoño-principios del invierno se asocia con la finalización del 
ciclo productivo de las especies πιesοtéπnicas y la aparición de las primeras heladas. En los 
pastizales superior y inferior, son llamativas las elevadas tasas de mortalidad y desaparición 
subterráneas a principios del invierno en el primer sitio y a principios del otoño en el 
segundo. La calidad del material que constituye a las raíces facilitaría su incorporación a la 
vías tróficas de descomposición o herbivoría bajo condiciones ecológicas estacionales no 
limitativas para estos procesos.
De acuerdo con lo dicho hasta ahora, en los pastizales de media ladera y cumbre la mayor 
parte del crecimiento invernal tardío es subterráneo. En la cumbre, independientemente de 
la época del año, siempre la asignación de fotoasimilados es principalmente hacia las raíces, 
mientras que en los otros dos sitios el patrón de distribución de la productividad cambia 
estaciónaΙmeηte. En los pastizales situados a media ladera y en el pie de monte la mayor parte 
de la productividad primaveral se destina a las raíces. En el último sitio mencionado la 
totalidad del crecimiento estival es subterráneo, pero durante el otoño la productividad neta 
en ambos sitios se asigna principalmente a la parte aérea.
Estas diferencias en la asignación de fotoasimilados entre los sitios se relacionaría con las 
condiciones mesoclimáticas de los mismos. El pastizal superior es considerado un sitio fresco, 
ventoso y térmicamente poco variable diaria y estaciónaΙmeηte (Kristensen y Frangí 1995). 
Los mismos autores en cambio, consideran a los pastizales básales son, como sitios 
relativamente más cálidos, con mayores variaciones térmicas diarias y estacionales. El sitio 
de media ladera es intermedio tambίen en sus condiciones ambientales, con temperaturas 
invernales semejantes a las de la cumbre, más fresco que los pastizales básales durante el 
verano y con más semejanzas con éste durante el otoño (Kristensen y Frangí 1995). En el 
presente trabajo tanto la productividad como la materia seca subterránea son mayores en los 
sitios más ίτios (pastizales superior y media ladera), y la cumbre, el más fτio de ellos, asigna 
una mayor proporción de productividad subterránea durante todo el año. En los pastizales de 
media altitud y inferior, más cálidos durante el otoño que en la primavera, el crecimiento 
otoñal es destinado en mayor proporción a los órganos aéreos.
Además, el agua actúa como la más importante cοηeceίóη entre la energía y el carbono,
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dado que el estado hídrico de la planta, a través del control estomático influencia la tasa de 
fotosíntesis y transpiración (Noy-Meir 1973, Schulze 1982, 1987). El año 1988 fue particular 
en cuanto a la alternancia de peηοdos prolongados con escasas lluvias y períodos breves con 
lluvias abundantes (Gráfico ∏.2). Tanto la cantidad como la distribución de las precipitaciones 
resultan fundamentales en la dinámica de la vegetación (WaΙter 1977, Larcher 1980, Sala et 
al. 1982). Se ha señalado que las condiciones de sequía promueven un mayor crecimiento 
de raíces, como son las raíces finas (Sisson 1989, Schulze et al. 1987, Schulze 1982, Stock 
et al. 1987, San José et al. 1982). En relación con este importante factor se observa que 
durante la primavera temprana, que fue desfavorable desde el punto de vista hídrico, la mayor 
parte de la productividad de ese período es asignada a las raíces. En el pastizal inferior, que 
sería un sitio con elevado déficit de saturación del aire durante el verano, la productividad 
es destinada totalmente al crecimiento de las raíces. La escaces de agua reduce la captación 
de carbono a través del cierre de los estomas, el carbono asimilado y la proporción del mismo 
canalizada a las hojas (Schulze y Chaρin 1987). Además Sala et al. (1982) señalan que una 
sequía prolongada disminuye la conductancia estomática durante varios días en el período 
húmedo siguiente, disminuyendo de ese modo la captación de C02 y por lo tanto la 
productividad neta total. Este efecto no sólo depende del grado de stress hídrico, sino también 
de la duración del período seco (Sala et al. 1982).
La productividad primaria neta en los pastizales templados
Laurenroth (1979) a partir de datos de 52 pastizales provenientes de todo el mundo señala 
que los sitios más productivos son aquellos cuya precipitación media anual es de 800 mm y 
cuya temperatura media anual es superior a los 15°C. Esos sitios fueron agrupados por el 
autor, de acuerdo a las características macroclimáticas, teniendo en cuenta la distribución 
proporcional de condiciones de humedad y sequía. De este análisis resultaron seis grandes 
grupos. Los pastizales del presente trabajo, por sus características climáticas se encontrarían 
dentro del grupo 6, que incluye a los pastizales más productivos del mundo, desde semiáridos 
a húmedos, y los tipos climáticos desde tropical húmedo a templado continental. La 
característica distintiva que los reúne es la ausencia un período significativo de sequía durante 
el año. La ΡΡAΝ dentro de dicho grupo presenta un rango entre 160 y 1387 g/m2 año, con 
una media de 525 g/m2 año. La ΡΡAΝ de los pastizales serranos actualmente estudiados se
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encontrarían cerca de ese valor medio ya que la misma es 378 g/m2.año en pastizal superior, 
584 g/m2.año en el pastizal medio y 462 g/m2.año en el inferior. Coincidentemente, Gómez 
y Galloρίη (1991) mostraron los rangos en la ΡΡAΝ de los principales bΐomas 
latinoamericanos, correspondiendo a los pastizales pampeanos un rango entre 400 y 600 
g/m2.año. En ausencia de pastoreo, otras estimaciones de la ΡΡAΝ realizadas en pastizales 
pampeanos se encuentran dentro de dicho rango. Para un flechillaτ (550 m sm) sin pastoreo, 
de la Sierra de la Ventana, Frangí et al. (1980a) estimó una ΡΡAΝ de 700 g/m2.año. Sala 
et al. (1981) estimaron 532 g/m2 año de ΡΡAΝ en un pastizal de la depresión del Salado 
en condiciones de clausura. La ΡΡAΝ media de tres años de estimaciones realizadas por de 
Wysiecki (1993) en un pastizal natural de la provincia de La Pampa, clausurado al pastoreo, 
es 410 g/m2 año. El rango en la ΡΡAΝ estimado por Sims y Singh (1978b) para los pastizales 
no pastoreados de ΕE UU es 416 g/m2 año, en un pastizal de pastos altos (Osage) a 82 g/m2 
año, en un pastizal con arbustos (Ale). De acuerdo con ello, los mismos serían menos 
productivos que los pastizales pampeanos. Al respecto Lauenroth (1979) señala que, a nivel 
global, los pastizales de América del Norte se encuentran dentro del menor tamaño de clase 
de producción.
La productividad primaria neta subterránea (PPNS) de pastizales no pastoreados de 
América del Norte, a partir de estimaciones realizadas por Sims y Singh (1978b), presenta 
un rango entre 304 g/m2 año en Cottonwood, a 1062 g/m2 año en Hays, ambas praderas 
mixtas. De acuerdo con estas estimaciones, la PPNS representa entre el 60% de la 
productividad primaria neta total en un pastizal de montaña y en un pastizal de pastos altos, 
a más del 70% en praderas mixtas y de pastos cortos. La tasa de acumulación de materia seca 
subterránea generalmente aumenta con un decrecimiento de la temperatura media anual y 
dentro de un régimen particular de temperatura, la tasa se incrementa con el aumento en la 
aridez (Sims y Singh 1978c). Estos autores señalan que en pastizales templados la 
productividad subterránea es usualmente mayor que en pastizales tropicales y la situación 
inversa se da en la productividad neta aérea. A partir de estimaciones reliζadas por Long et 
al. (1989) en pastizales tropicales, la PPNS presenta un rango entre 431 g/m2 año, en 
Nairobi (Kenya) a 678 g/m2 año, en ΜοηtecϋΙos (México). De acuerdo con dichas 
estimaciones, la PPNS de los pastizales tropicales muestra valores similares a los obtenidos 
por Sims y Singh (1978b) en pastizales templados. Sin embargo, la diferencia que se observa
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entre ambos tipos de pastizal, es que en los tropicales la PPNS alcanzó sólo el 39% de la 
productividad primaria neta total en ΜοηtecϋΙos, 35% en Nairobi y 28% en Thailandia. En 
sabanas venezolanas San José et al. (1982) estimaron valores mucho menores de PPNS, 195 
g/m2 año, pero el mismo significa el 35% de la ΡΡΝTotal. Otras estimaciones de la PPNS 
en pastizales templados coinciden con las de Sims y Singh (1978b) en lo referente al 
porcentaje que las mismas representan con respecto a la productividad primaria neta total del 
sistema. Dichos porcentajes son mayores que los señalados para pastizales tropicales. Kucera 
et al. (1967) hallaron en pastizales de pastos altos de ΕE. UU., que la productividad primaria 
neta total fiιe 992 g/m2.año, correspondiendo al crecimiento de las raιces aproximadamente 
el 50%. Aerts et al. (1989) en Holanda, en pastizales dominados por Mοℓinia cαenιℓeα 
obtuvieron una PPSN de 1080 g/m2.año, la cual representa el 52% de la asimilación neta 
total del pastizal. DisteΙ y Fernández (1986) en la región semiárida central de Argentina 
estimaron una productividad primaria neta subterránea de 902 g/m2 año para Sίipa tenιιis y 
Piptochaetium ηαpostαeηse, la cual representó respectivamente el 91 y el 93% de la 
productividad primaria neta total de esas especies. Μοηtaηi y Fernández (1986) en la misma 
zona que la señalada anteriormente, muestran que la productividad subterránea en pasturas 
de Eragrostis cumιℓa fue 1426 g/m2 año, la cual significa el 68% de la productividad total 
de esa planta, de Wysiecki y Pérez (inédito) hallaron que la productividad de las raíces en 
un pastizal de Sorghastnιm pellimm (850 m sm) en Sierra de la Ventana alcanzó los 1250 
g/m2 año, representando el 86% de la ΡΡΝTotal. La productividad primaria neta subterránea 
anual en los pastizales serranos actualmente estudiados tiene su mayor valor en el pastizal 
superior, 778 g/m2.año, en el pastizal medio la misma es de 696 g/m2 año y el valor más 
bajo corresponde al pastizal inferior, 669 g/m2 año. Las mismas representan respectivamente 
el 67%, 54% y 59% de la productividad primaria neta total. Estos valores y las proporciones 
que los mismos representan se encuentran dentro de los rangos observados en otros pastizales 
templados.
La productividad primaria neta en relación con las variables abióticas
La productividad primaria neta aérea (ΡΡAΝ) se relaciona principalmente con las 
precipitaciones. El agua es el más importante vínculo entre el flujo de energía y Carbono, 
dado que el estado hídrico de la planta, a través de mecanismos de control estomático,
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influencia tanto a la tasa de fotosíntesis como de transpiración (Noy-Meir 1973)
A escala global, Rosenzweig (1968) relacionó la ΡΡAΝ con la evapotranspiración real, 
señalando que ésta es un predictor altamente significativo de ΡΡAΝ debido a que mide 
simultáneamente la disponibilidad de agua y energía solar, los cuales son los más importantes 
recursos limitantes en la fotosíntesis. De acuerdo con Gómez y Galloρίη (1991) el modelo 
propuesto por Rosenzweig no se ajusta a datos más recientes, sin embargo señalan que a nivel 
global las tínicas variables que se reΙciοηaη en forma significativa con la ΡΡAΝ son la 
precipitación y la evapotranspiración. A esto, Sala et al. (1988) agrega que la producción 
primaria neta aérea de pastizales está fuertemente influenciada no sólo por la cantidad sino 
también por la distribución de la precipitación anual.
Lauenroth (1979) comparó la ΡΡAΝ de 52 pastizales de distintas partes del mundo, 
teniendo en cuenta las precipitaciones y la temperatura. Este autor señala que esas dos 
variables son importantes determinantes de la producción anual de los pastizales, aunque la 
variación entre sitios se incrementa hacia el extremo más htímedo del espectro, lo cual indica 
que cuando disminuyen las restricciones impuestas por la aridez, adquieren mayor importancia 
otros factores característicos de esos sitios. Para pastizales templados del mundo, Gómez y 
Galloρΐη (1991), hallaron que la productividad primaria neta aérea aumenta linealmente con 
la precipitación y la evapotranspiración, tínicas variables estadísticamente significativas .
Sims y Singh (1978b) en pastizales de ΕE UU, encontraron un aumento lineal de la ΡΡAΝ 
con las precipitaciones hasta los 500 mm. Los mismo autores indican que también es lineal 
la relación de la ΡΡAΝ con la evapotranspiración real anual y de la estación de crecimiento. 
Webb et al. (1983), a partir de datos de biomasa aérea y ΡΡAΝ de Sims et al. (1978) y Sims 
y Singh (1978b) realizaron un modelo altamente ρΓedictίνo de la ΡΡAΝ para desiertos y 
pastizales de pastos cortos de ΕE UU, en términos de cosecha en pie foliar, disponibilidad 
de agua (evapotranspiración potencial menos precipitación anuales) y temperatura. Sala et 
aℓ.( 1988) relacionaron la ΡΡAΝ de pastizales de la Región Central de ΕE UU, señalando que 
a nivel regional sólo una variable (la precipitación anual), es necesaria para explicar una gran 
fracción de la variabilidad en la producción, mientras que a escalas de análisis más finas, un 
modelo necesitará incluir un mayor ntímero de variables para explicar el patrón del mismo
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proceso. Estos autores hallaron que a nivel de sitio la producción aérea fiιe explicada por la 
precipitación anual, la capacidad de retención de agua del suelo y por la interacción entre 
ambos factores. Por otra parte, Κnaρρ et aℓ. (1992) muestran que a lo largo de una vertiente, 
la ΡΡAΝ de los sitios de diferente ubicación topográfica está fuertemente correlacionada con 
el contenido de agua del suelo.
Teniendo en cuenta las varicίοηes a lo largo del año, Robertson (1988) analizó la 
influencia de las lluvias sobre el crecimiento y disminución de la biomasa aérea en 313 sitios, 
en pasturas de Australia, temporariamente clausuradas al pastoreo, realizando estimaciones 
trimestrales a lo largo de cuatro años. Este autor halló que las estimaciones trimestrales de 
crecimiento y decrecimiento de la biomasa fueron explicadas en un 86% por las lluvias caídas 
en esos tres meses y la biomasa inicial al comienzo de cada período. De las dos νaribΙes 
independientes, las lluvias resultaron con mayor poder predictivo, ya que explicaron el 72% 
de la νarίanζa.
Para analizar la relación existente entre la variación estacional de la materia seca aérea en 
los tres pastizales estudiados, y las precipitaciones registradas en cada uno de ellos, a escala 
de detalle, durante el período de muestreο, se aplicó el modelo de la recta de regresión lineal 
(gráfico VI.4.1). Como la variable dependiente se utilizaron las diferencias significativas 
(positivas o negativas, test t de Student, P < 0,05) de la materia seca en pie aérea, teniendo 
en cuenta los extremos de tendencias crecientes o decrecientes de la misma, desde julio de 
1988 a julio de 1989. De este modo se obtuvo una tasa diaria (g/m2.dia) de crecimiento, 
cuando la tendencia fue positiva, o de decrecimiento, cuando la tendencia fue negativa. La 
variable independiente fue la precipitación diaria de cada período, expresada en mm/dia. 
(Tabla VI.4.5)
Las precipitaciones diarias explicaron el 89% de la variación en las tasas diarias de 
crecimiento y decrecimiento de la materia seca aérea en pie en los tres pastizales muestreados 
en un ciclo anual. La dinámica de la materia seca aérea está condicionada en gran parte por 
las características ĥίcĥicas prevalecientes en cada sitio. Teniendo en cuenta la ecuación de la 
recta de regresión entre las dos variables señaladas (pendiente significativa, P = 0,001), se 
obtiene que el crecimiento aéreo, para el año de estimaciones, fue igual a cero cuando las
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precipitaciones fueron aproximadamente 2 mm/dia. Por debajo de este valor la biomasa 
decreció y por encima del mismo ocurrió crecimiento.
Tabla VI.4.5: Βlοηasa (g/m*.dia) y lluvias (ηη/dΙa) correspondien'tes a los pastizales ubicados a 
diferente altitud, dτιτaηte el periodo julio'ββ− julio ' 89.






Superior julio-diciembre 153 1,1 2,4
Medio julio-diciembre 153 1,4 2,2
Inferior julio-octubre 112 1,5 2,2
Superior diciembre,ΙO-die, 27 17 -7,9 0,3
Medio diciembre-febrero 69 -2,0 1,9
Inferior octubre-febrero ΙIΟ -1,5 1,7
Superior diciembre-mayo 151 0,7 2,7
Medio febrero-julio 144 1,9 2,2
Inferior febrero-mayo 99 2,8 2,6
Las variaciones estacionales observadas en la materia seca aérea permiten destacar 
diferencias en la duración de las tendencias crecientes o decrecientes entre los sitios. En los 
dos pastizales de mayor altitud la tendencia creciente aérea se extendió desde julio hasta 
principios de diciembre, mientras que en el pastizal inferior, este periodo fue menor, 
extendiéndose desde julio hasta fines de octubre. Esto podría deberse a las diferecias 
mesoclimáticas entre los mismos, señaladas por Kristensen y Frangí (1995), generadas por 
la distinta ubicación topográfica de los mismos. Durante el período primaveral predominó la 
acumulación de materia seca en pie con respecto a la la caída, en los tres sitios. El período 
de decrecimiento de la materia seca aérea en pie, a partir de un balance negativo entre la 
productividad y la caída a la hojarasca, fiιe más breve en el pastizal superior que en los otros 
dos sitios, pero la magnitud de esta disminución fiιe la mayor de los tres. En el pastizal 
superior, con respecto a los otros sitios las temperaturas son menores, pero la velocidad del 
viento es mucho mayor. Este factor actuaría incrementando la evaporación, lo cual 
intensificaría los momentos de déficit hídrico marcado. El período de crecimiento 
estivo-otoñal en el sitio cercano a la cumbre, comenzó a principios del verano. Esto se 
relacionaría con las importantes lluvias ocurridas en enero de 1989 y las temperaturas 
relativamente menores que caracterizan a este sitio, permitiendo que los compartimientos 
aéreos comiencen antes a mostrar una tendencia creciente. En el pastizal medio, el mismo 
período de crecimiento se extendió hasta principios del invierno, probablemente favorecido
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por ser más cálido que los otros tres durante dicha época (Kristensen y Frangí 1995).
Gráfico VI.4.1: Recta de regresión entre las diferencias significativas (crecimiento o decrecimiento) de 
la materia seca aérea y las lluvias en los mismos períodos, durante julio de 1988-julio de 1989, en los 
pastizales serranos (ambas variables dividido el número de dias del intervalo).
Estrategias fotosintéticas y eficiencia en el uso del agua en los pastizales serranos.
La eficiencia en el uso del agua (ΕUΑ) frecuentemente se refiere al cociente entre la 
productividad primaria neta aérea y la evapotranspiración real o potencial (Sims y Singh 
1978b, Webb et al. 1978, Sala et al. 1988, Gómez y Galloρίη 1991). Este £ηdice une la 
acumulación de energía en los ecosistemas a un importante componente del ciclo hidrológico 
(Webb et al. 1978) y depende del tipo de ecosistema y de las condiciones edáficas (Sala et 
al. 1988, Gómez y Galloρήι 1991). De acuerdo con los últimos autores citados, los pastizales 
templados exhiben los menores valores de ΕUΑ (Rango 0,21 - 0,84; Media= 0,57), con 
respecto a otros ecosistemas. La ΕUΑ estimada por Sala et aℓ.{ 1988) para los pastizales de 
la Región Central de los Estados Unidos es 0,6 g/m2.mm. Ambas estimaciones son a nivel 
regional, a nivel local, factores edáficos y la ubicación de los sitios, entre otros, reducen el 
poder predictivo de las mismas. Sin embargo, la ΕUΑ de los pastizales estudiados en el 
presente trabajo, son cercanas a las señaladas anteriormente (0,6 en el pastizal superior, 0,9 
en el pastizal medio y 0,7 en el basaΙ) (Tabla VI.4.7).
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Aunque el significado ecológico de las plantas C3 y C4 no es claro (Risser 1985), una de 
las principales diferencias entre las especies con uno u otro mecanismo fotosintético, en 
condiciones de laboratorio, es la mayor eficiencia hídrica de las C4 con respecto a las C3. De 
acuerdo con Pearcy y ΕĥΙeringeΓ (1984) esta mayor eficiencia de un mecanismo con respecto 
al otro, en general no se debe a una mayor capacidad fotosintética de las C4, sino a que las 
mismas alcanzan niveles de saturación intracelular de C02 a bajas concentraciones 
atmosféricas del mismo. Esta diferencia implica que, bajo condiciones de disponibilidad de 
agua y temperaturas moderadas, las C4 alcanzan concentraciones de C 02 de saturación de la 
fotosíntesis neta con una apertura estomática menor que las C3 y por lo tanto transpiran 
menos. Ademá en las C4, en virtud de su mecanismo de captación de C 02, la fotosíntesis 
aumenta con la temperatura, dentro de un cierto rango (de 20 a 40°C). En cambio, en las C3 
esas variables son independientes, a concentraciones atmosféricas de C 02, debido al efecto 
inhibitorio del 0 2 sobre la RubPcarboxilasa. Sin embargo, Caldwell (1973), a partir del 
análisis comparativo de 50 pastizales de todo el mundo, señala que las supuestas ventajas de 
las C4 no siempre se ponen de manifiesto en ambientes naturales y no implican mayor 
tolerancia a la sequía en las C4, con respecto a las C3 (Pearcy y ΕĥΙeringeΓ 1984), sino que 
probablemente, la elevada producción de biomasa que se atribuye a las C4 solo se expresa en 
condiciones de altas temperaturas y disponibilidad de agua (Liang eΐ al. 1989). Los mismos 
autores señalan que la efieciencia en el uso del agua está más relacionada con las formas de 
vida que con los mecanismos fotosintéticos de las especies presentes en las comundades. Los 
mecanismos fotosintéticos, C3 y C4, constituyen sólo una parte de un gran número de 
caracteres fisiológicos y morfológicos, los cuales en su conjunto contribuyen a la adaptación 
de una planta a su medio (Pearcy y ΕĥΙeringeΓ 1984).
En cuanto a la abundancia de especies con uno u otro mecanismo productivo en 
determinado ambiente, varios autores (Teeri y Stowe 1976, Βοutίoη eΐ al. 1980) señalan que 
la proporción de especies C4 mantiene una estrecha relación con la temperatura del lugar. Los 
últimos autores citados hallaron que a lo largo de una transecta altitudinal en Wynoming (ΕE 
UU), la contribución relativa de las C4 a la materia seca aérea disminuía con la altitud en 
relación directa con el descenso térmico altidudinal. En el presente trabajo se halló que en 
el pico reproductivo primaveral prevalecieron especies de régimen microtémico mientras que 
en el estival estuvieron mejor representadas las especies megatérmicas a lo largo de todo el
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gradiente. Si bien no puede asignarse una relación directa entre un mecanismo fotosintético 
determinado y uno u otro grupo de especies, es probable que las microtérmicas sean 
predominantemente C3 y las megatérmicas C4. A su vez, teniendo en cuenta los gradientes 
térmicos altitudinales en los pastizales serranos (6,9°C/100 m, Kristensen y Frangí 1995), 
es probable que la abundancia relativa de las megatérmicas en los mismos disminuya con la 
altitud. Debe resaltarse que aunque en el período estivo-otoñal las especies que fructifican son 
megatérmicas, existe un reverdecimiento de las primaverales, y ambas contribuyen a la 
biomasa de los pastizales. En tal sentido, para la depresión del Salado, Deregibus y Cahuépé 
(1983), señalan que el período productivo de las especies C3 se extendería a lo largo de todo 
el año, siendo óptimos la primavera y el otoño, mientras que para las C4 las condiciones 
adecuadas se restringirían al período octubre-marzo. Es posible que exista un aumento en la 
importancia de las megatérmicas en el pastizal inferior con respecto a los ubicados en lo que 
correspondería al piso montano de la provincia de Buenos Aires (Kristensen y Frangí 1995). 
En relación con lo cual se observa que el porcentaje de la productividad primaria neta aérea 
y total correspondiente al período estivo-otoñal es similar al invemo-primaveral en el pie de 
monte, mientras que sobre el cerro la mayor parte de la productividad anual ocurre durante 
el último período mencionado, pese a que las lluvias en la primavera fueron inferiores a las 
otoñales. Si se considera la eficiencia en el uso de las lluvias, la misma muestra un mayor 
valor en el período invemo-primaveral con respecto al estivo-otoñal, pero esta diferencia 
disminuye en el pastizal inferior, con respecto a los de mayor altura.
Tabla VI.4.€:a) P»roductividad primaria neta aérea y total (g/m*•período) correspondiente a los periodos 
inverno-prΙιηaνeraΙ y estivo-otoñal, en los pastÍ2 ales de distinta altitud durante iulio 1988-julio 1989.
b) Eficiencia en el uso de la lluvia, estimada como el cociente entre la productividad primaria neta 
total (g/m*•período) de los periodos inverno-primaveral y estivo-otoñal dividido por las lluvias (mm) de
cada período.
Aunque la ΕUΑ estimada a partir de la evapotranspiración constituye una medida más 
realista, ya que ésta última tiene en cuenta además de las precipitaciones, a las temperaturas, 




EFICIENCIA EN EL USO DE LA LLUVIA 
Pastizal 
Medio Inferiοr
Inverno-prΙηaνeraΙ 2 2,8 1/7
Estivo—otoñal 1/1 0,8 1/4
en cuenta la productividad primaria neta aérea y total de pastizales de varios sitios del mundo 
(tabla VI.4.7). En dicha tabla existe un sesgo, ya que los pastizales dominados por especies 
C4 están mejor representados, pero puede verse claramente que éste ιηdice muestra un amplio 
rango de variación. Esto coincide con lo expresados por otros autores con respecto a que no 
puede trazarse una relación estrecha entre el mecanimo fotosintético y la eficiencia en el uso 
del agua. Las eficiencias en el uso de la lluvia obtenidas a partir de datos bibliográficos 
fueron ordenadas de menor a mayor de acuerdo con la estimación realizada a partir de la 
ΡΡAΝ. Se destaca que la misma no refleja la eficiencia hídrica de todo el pastizal, ya que 
cuando se incluye la productividad de raιces se obtiene un orden diferente.
Tabla VI. 4.7: Eficiencia en el uso de la lluvia, aerea y 'tot-al, estimadas respectivamente como el 
cociente entre la productividad primaria neta aérea o total (aérea + subterránea) (g/m2.afto) y las
precipitaciones (mm) del correspondiente afio.
Siempre de acuerdo con los datos consignados en la tabla antes mencionada, se observa 
que las mayores eficiencias en el uso de las lluvias corresponden a los pastizales con 
abundancia de C3 y C4.
La eficiencia en el uso de la lluvia de los pastizales serranos presenta valores intermedios, 
de acuerdo con los presentados en la tabla VI.4.7. Comparados entre sí, se destaca que las 
diferencias son pequeñas, siendo menos eficiente el pastizal superior, debido a que este sitio
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recibió durante el período de estimaciones más milímetros de lluvia que los otros dos, que 
no se reflejaron en mayor productividad, principalmente durante el verano y el otoño.
Tasas de renovación de la biomasa y del material muerto
Dadas las diferencias estructurales y funcionales de los órganos aéreos y subterráneos, la 
renovación de la biomasa también opera a tasas diferentes. Además la tasa de renovación 
puede variar según la forma de cálculo: productividad dividido la media anual de biomasa 
(FriseΙ 1981) o materia seca, o bien la productividad dividido el pico de biomasa o materia 
seca (DaĥΙmaη y Κυcera 1965). La primera de ellas es la que se emplea en el presente 
trabajo. Para los tres pastizales estudiados, las tasas de renovación aéreas (rango 2,9 año'1 - 
4,3 año'1) son más elevadas que las subterráneas (rango 0,9 año'1 - 1,6 año'1). La mayor 
rapidez en el recambio de los tejidos aéreos con respecto a los subterráneos, en pastizales, 
es demostrado en otros trabajos (DaĥΙmaη y Kucera 1965, Sims y Singh 1978b, Aerts et al. 
1989, Soriaηο et al. 1990).
Altitudinalmente las tasas de renovación subterráneas aumentan desde la cumbre hacia el 
pie de monte. La renovación de la biomasa aérea es más rápida a media ladera, seguida en 
importancia por el pastizal inferior, siendo el pastizal superior el de menor tasa de renovación 
(mayor tiempo de renovación) con respecto a los otros dos sitios. En el pastizal superior, 
donde las condiciones ambientales son relativamente más limitantes, la renovación de la 
biomasa (aérea y subterránea) es más lenta comparada con los otros sitios.
Las tasas de renovación de la materia seca (material vivo + muerto), aérea y subterránea 
de los pastizales estudiados (tabla VI.4.8) se encuentran dentro de los rangos observados para 
otros pastizales templados. DaĥΙmaη y Kucera (1965) estimaron una tasa de renovación de 
0,5 año'1 para la materia seca aérea y 0,25 año'1 para la subterránea, en pastizales de pastos 
altos (Missouri, EEUU). Sims y Singh (1978b), en pastizales de ΕE UU, señalan que el 
rango para la renovación de la materia seca aérea es 0,9 a 1,7 año'1 y para las raíces es 0,2 
a 0,7 año1. En ambos trabajos estas tasas fueron calculadas a partir del valor pico en la
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materia seca. En matorrales de Holanda, ΑeΠs et al. (1989), en los sitios dominados por la 
gramínea Mοℓinia cαerúlea, la tasa de renovación aérea es 3,3 año1 y la de las raíces es 1,3 
año'1 y en sabanas venezolanas la tasa de renovación subterránea varía entre 0,8 a 1,1 año'1, 
en ambos trabajos las tasas fueron estimadas a partir de la media anual de materia seca. En 
los pastizales serranos estudiados, la renovación aérea es l/año o cercana a ese valor, 
coincidiendo con lo señalado por Webb et al. (1983), a través del análisis de numerosos 
pastizales templados. Las tasas de renovación subterráneas son cercanas al límite superior del 
rango señalado para otros pastizales (0,25 - 1,3 año'1). Para pastizales de la depresión del 
Salado, Soriaηο et al. (1991) estimaron la tasa de renovación aérea y subterránea como el 
cociente entre la productividad y el pico de materia seca, obteniendo, en las raíces, valores 
mucho menores que los estimados para pastizales serranos (0,23 año'1 para las raíces) y 0,62 
año'1 para la parte aérea (estimado a partir de datos de los autores). Recalculando dichas tasas 
para hacerlas comparables con las del presente trabajo, se obtiene una tasa de renovación 
aérea similar (0,82 año'1) a la de los pastizales en estudio, mientras que las variaciones son 
poco marcadas con respecto a la renovación subterránea (0,25 año'1), poniendo en evidencia 
el mayor dinamismo de los pastizales serranos.




MATERIA SECA AEREA 0,9 1/4 1,0
MATERIA SECA SϋΒΤERRΑΝEΑ 1,0 0,9 0,7
La renovación de la necromas aérea (desaparición aérea/(seco en pie + hojarasca) es más 
rápida en los pastizales ubicados sobre el cerro (0,7 año"1) que en el pie de monte (0,2 año'1). 
A su vez, las tasas de renovación de las raíces muertas (desaparición subterránea/raíces 
muertas) son mayores que las aéreas, lo cual destaca la importancia del aporte subsuperficial 
de las raíces a la materia orgánica del suelo. Las tasas de renovación de raíces muertas 
alcanzan valores similares en los pastizales superior e inferior (3,2 año'1), mayores a su vez 
que. los del pastizal medio (1,6 año'1).
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VI.5-LOS CICLOS DE NUTRIENTES EN PASTIZALES DE LAS SIERRAS
AUSTRALES
Las concentraciones de nutrientes en los pastizales serranos
Las mayores concentraciones de los nutrientes considerados se encuentran en la biomasa 
aérea. Por tratarse de tejidos diferentes en su composición y función, se compararon las 
concentraciones en los compartimientos aéreos y subterráneos por separado.
La concentración de P y N es similar entre los compartimientos aéreos vivos y es a su vez 
mayor que en los muertos, entre los cuales no se detectaron diferencias significativas. La 
concentración de K en los compartimientos aéreos se ordena del siguiente modo: 
dicotiledóneas = gramíneas > estructuras reproductivas > > seco en pie > hojarasca. La 
concentración de Ca es mayor en las dicotiledóneas que en la hojarasca y ambas superan a 
los restantes compartimientos aéreos, los cuales presentan valores similares. En las raíces, las 
concentraciones de los nutrientes analizados son mayores en las finas muertas, le siguen en 
orden de importancia las finas vivas, y las gruesas vivas. Las raíces gruesas muertas presentan 
valores cercanos a las de las finas muertas.
A partir del AΝOVA de la concentración de nutrientes en la parte aérea y subterránea 
(Tabla VI.5.1) y la comparación de medias (Gráfico VI.5.1) se establecen diferencias entre 
los pastizales. En los tejidos aéreos, las mayores concentraciones de los nutrientes analizados, 
se observan en el pastizal inferior. En las raíces finas no se detectan diferencias en las 
concentraciones entre pastizales, mientras que en las raíces gruesas vivas, las concentraciones 
de P, K y Ca son mayores en el pastizal inferior. El N en dicho compartimiento no muestra 
diferencias significativas entre pastizales.
181
Tabla VI.S.Ι: AΝOVA de dos factores (pastizales y fechas), sin replicaciones, de las concentraciones de 
nutrientes en los compartimientos aéreos y subterráneos de los pastizales serranos durante el período de
muestreο.
Teniendo en cuenta las concentraciones, se desprende que la vegetación en el pastizal 
inferior es la más rica en nutrientes, mientras que la del pastizal medio es la más pobre. Es 
probable que las bajas concentraciones en este pastizal estén en relación con el importante 
aumento de la materia seca del mismo durante el año de estudios. Dicho aumento en el 
pastizal medio es del 90%, con respecto a los valores hallados al comienzo del muestreο, en 
los otros pastizales este aumento no supera el 15%. Se sugiere que en el pastizal medio la 
dilución de los nutrientes en la biomasa fiιe más acentuada que en los otros sitios, por lo cual 
la misma presenta menores concentraciones.
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vg : verde de gramíneas 
εp : seco en pie 
Ιi : hojarasca 
rfv: raíces finas vivas 
rgv: raíces gruesas vivas 
rf*: raíces finas muer'tas 
rςρe: raíces gruesas muertas
Gráfico VI.S.Ι: Concentración de nutrientes (mg/gMS) en los tejidos aéreos y subterráneos, en los 
pastizales εitudados a diferente altitud, durante el periodo julio de 1988-julio de 1989.a, b, c: 
diferencias significativas, test de Tukey P < 0,05, cuando los resultados del AΝOVA fueron
significativos
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Korner (1989) realizó comparaciones que se basan en los niveles de N en comunidades 
que han evolucionado en contrastantes altitudes, en diferentes partes del mundo. En dicho 
trabajo señala que las plantas herbáceas que viven a mayor altitud presentan mayores 
concentraciones de nitrógeno en las hojas (en algunas especies hasta 40 mgN/g), que las de 
baja altitud. Sin embargo, los resultados del presente trabajo son opuestos a los obtenidos por 
dicho autor, ya que tanto el contenido como la concentración de nitrógeno en las hojas de 
gramíneas y dicotiledóneas son mayores en el pie de monte. Probablemente, esta discordancia 
se deba a que Kórner hace referencia a un rango altitudinal mucho mayor que la del presente 
estudio. Por otra parte, y en coincidencia con Kómer (1989) en lo referente al N en 
comunidades herbáceas, se destaca que en los pastizales estudiados los contenidos de los 
nutrientes Ν y Ρ  reflejan en gran medida la distribución de la materia seca, siendo los sitios 
más elevados, los que tienen mayor la proporción de esos nutrientes en las raíces con respecto 
a la parte aérea (tabla VI.5.2). En cambio, este patrón es opuesto, en el caso del K, el cual 
se almacena mayoritariamente en los tejidos aéreos. Este resultado estaría de acuerdo con la 
conclusión a la que arriban Abrahamson y Caswell (1982), quienes compararon tres 
poblaciones de Verbascum ίĥαρsus y señalan que el patrón en la asignación de la biomasa no 
siempre es coincidente con el de los nutrientes.
Tabla VI.5.2: Porcentaje del almacenaje mineral en los tejidos aéreos y subterráneos con respecto al 





N P K Ca N P K Ca N P K ca
TEJΙΣ>OS AEREOS (%) 46 56 83 32 44 44 79 36 33 31 71 30
RAICES (%) 54 44 17 68 56 56 21 64 67 69 29 70
TOTAL (g/m*) 11 0,7 4 5 9,1 0,4 3,4 4,6 12,4 0,6 3 4,9
El contenido de nutrientes en los pastizales serranos
Los contenidos totales de nutrientes varían dentro de un estrecho margen entre los 
pastizales estudiados (tabla VI.5.2).
Las proporciones en que se reparte ese almacenaje mineral entre los tejidos vivos y 
muertos es similar en los pastizales de mayor altitud, siendo mayor la proporción en el vivo 
(rango entre el 57% y el 66% según el nutriente considerado). En el pastizal inferior, a 
diferencia de los otros, la distribución de los nutrientes es similar entre tejidos vivos y 
muertos. En el mismo, la mineralomasa un rango entre 41 % y 63%, de acuerdo al nutriente. 
El pastizal inferior tiene una mayor proporción de necromasa (50%), que los otros dos sitios 
(38%), lo cual se reflejaría en los contenidos de los nutrientes.
Como ya fue señalado, la distribución del almacenaje de nutrientes entre órganos aéreos 
y subterráneos mostró una tendencia altitudinal semejante a la observada en la materia seca, 
en los nutrientes Ρ y Ν  (Tabla VI.5.2). El porcentaje de esos elementos almacenados en las 
raíces aumenta desde el pastizal inferior al superior. En el caso del K, dado que este elemento 
no forma parte de compuestos estructurales, sino que principalmente es activador de enzimas, 
se encuentra en los tejidos donde la función de síntesis es más activa, por lo cual son los 
tejidos fotosintéticos los que capitalizan este nutriente. El calcio esta almacenado 
principalmente en las raíces. En este caso tampoco se puede señalar una tendencia altitudinal 
similar a la seguida por la materia seca.
Dinámica estacional de los nutrientes en los pastizales serranos.
Las concentraciones y contenidos de los nutrientes en los tres sitios analizados mostraron 
un patrón similar en su variación estacional.
En los tejidos vivos, tanto aéreos como subterráneos se observa en los tres sitios que las 
concentraciones de los nutrientes al comienzo de la primavera son mayores que hacia el final 
de la misma, lo cual se debe a la dilución de los mismos en el pico de biomasa. El proceso 
de dilución es frecuentemente señalado en la dinámica de los nutrientes en pastizales (Christie
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1987). En la biomasa aérea los cocientes C/N a fines de la primavera fueron de 40, en los 
pastizales medio e inferior, y 37 en el superior, mientras que en el otoño, estos cocientes se 
reducen en más del 30% (27, 29 y 25, en los pastizales superior, medio e inferior, 
respectivamente). Chaρin (1991) plantea la existencia de un mismo tipo de mecanismo 
fisiológico de respuesta a distintos tipos de stress, mediado a través del control hormonal 
sobre el crecimiento, que involucra un cambio integrado en el balance de agua, nutrientes y 
carbono en las plantas. Un proceso clave por el cual las plantas responden a cambios en su 
ambiente es la partición de recursos en nuevos órganos (Schulze y Chaρin 1987). A partir de 
lo cual, la existencia de una disminución en la disponibilidad de agua en las plantas 
condicionaría la nutrición de las mismas y la asignación de biomasa principalmente hacia los 
tejidos de absorción. Excepto en el pastizal superior, en el cual las características ambientales 
generadas en parte por su ubicación topográfica parecen favorecer siempre la asignación de 
fotoasimilados hacia las raιces, en los otros dos sitios la productividad otoñal fue destinada 
en mayor proporción a los tejidos aéreos. Surge la duda de si estas diferencias son inherentes 
a la composición florística dominante en los pastizales en la primavera y en el otoño, o bien 
si se trata de respuestas a diferencias en las condiciones ambientales, que a su vez influyen 
sobre la disponibilidad de los recursos. La existencia de patrones de respuestas similares en 
plantas pertenecientes a diferentes especies y ambientes, sugiere que la última explicación 
propuesta es más probable.
En las raíces gruesas vivas, se observa que tanto sus concentraciones como su biomasa 
disminuyen en los períodos de mayor productividad del pastizal y ambas variables aumentan 
cuando dicho proceso es menos activo, y las concentraciones en las hojas disminuyen. De este 
modo, las mayores concentraciones de nutrientes en las raíces gruesas vivas ocurren en el 
verano y a principios del invierno. La repetición de este patrón en los tres pastizales 
muestreados y dado que las raíces gruesas han sido señaladas como órganos de reserva (Ares 
1976), se piensa que el aumento de las concentraciones en las mismas, cuando disminuye en 
las hojas, se debería a un proceso de circulación interna dentro de la planta. De este modo, 
parte de los nutrientes se recuperarían desde las hojas senescentes transfiriéndose hacia las 
raíces, principalmente a las que se engrosan. La disminución de nutrientes desde las hojas a 
la vez que aumentan en las raíces gruesas ha sido señalada en otros pastizales (Medina et al. 
1977, Aerts y Berendse 1989, Bobbink et al. 1989). Esta estrategia permitiría a las plantas
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obtener rápidamente nutrientes cuando se reanudan condiciones ambientales favorables para 
el activo crecimiento. Otra evidencia en favor de este planteo es que las concentraciones en 
las raíces gruesas vivas decrecen cuando la productividad aumenta.
En sistemas cuyas poblaciones están sometidas a una presión selectiva favorable para 
economizar ciertos nutrientes, la selección natural ha favorecido mecanismos de reciclado 
interno, que permiten a los individuos reutilizar indefinidamente los nutrientes que ha 
absorvido la planta (Sarmiento 1984). La retranslocación de los nutrientes desde los tejidos 
senescentes constituye un mecanismo de rápido acceso a los mismos, además de evitar su 
pérdida del sistema, a través de distintas vΐas como puede ser el lavado, la captación por 
organismos del suelo o la formación de compuestos que los hagan inaccesibles para la planta. 
En los pastizales estudiados, la retranslocación de los nutrientes es puesta en evidencia a 
través de la diferencias que existen en las concentraciones entre los tejidos aéreos vivos y el 
seco en pie (las concentaciones en el verde son entre dos y cuatro veces superiores a las del 
seco en pie, según el nutriente y el pastizal). Aunque una proporción puede ser lavada desde 
los órganos aéreos, incorporándose directamente a los nutrientes en la solución del suelo, 
parte de esa diferencia es debida a la retranslocación. Al no poder discriminar que proporción 
es atribuida al lavado, se hace difícil comparar los sitios en cuanto a la eficiencia en este 
mecanismo. Aparentemente la retranslocación es mayor en los pastizales de menor altitud 
(Tabla VI.5.3). Estos pastizales comparados con el superior tienen mayor biomasa aérea, por 
lo cual se esperaría que recuperen más nutrientes. Sin embargo también es cierto que en estos 
sitios existiría mayor proporción de tejidos expuestos a la acción del lavado por la lluvia. 
Jones y Woodmansee (1979), señalan para el P, que dado que este nutriente se encuentra 
formando parte de compuestos solubles en agua, la exposición de los tejidos aéreos en pie a 
un lavado continuo, equivalente a 125 mm de lluvia, durante 96 h pueden remover hasta el 
60 % de dicho elemento.
La dinámica estacional de los nutrientes en el seco en pie es similar en los tres sitios. El 
aumento en las concentraciones de los nutrientes coinciden con los picos de mortalidad 
aéreos. El posterior descenso en las mismas se asocia al lavado por la lluvia.
Los nutrientes en la hojarasca, en los tres pastizales analizados muestra una variación 
estacional similar. El peso seco de este compartimiento, junto con las concentraciones de P
188
y K disminuyen en la primavera y en el otoño. El descenso en el peso seco, expresado a 
través de su tasa instantánea de desaparición no muestra difencias estacionales, en el pastizal 
superior, pero es más importante durante el período estivo-otoñal, en los otros dos sitios. A 
su vez, en el período invemo-primaveral, la velocidad de desaparición es mayor en el pastizal 
superior (13 mg/g.dia) que en los sitios ubicados a menor altitud (4,5 mg/g.dia). En el otoño 
dichas tasas muestran mayores valores en los pastizales situados sobre el cerro que en el pie 
de monte (12 y 8 m/g.día respectivamente). En ambos períodos las tasas instantáneas de 
mineralizadόη de los nutrientes fueron similares a las de la materia seca, excepto durante el 
estivo-otoñal en el pastizal superior, en el cual la tasa de desaparición fue marcadamente 
mayor que la de mineralización (12 y 3 mg/g.dia, respectivamente). En la primavera y en el 
otoño, la temperatura y humedad resultarían más favorables para los organismos que 
intervienen en los procesos de descomposición y mineralización. Analizando el 
comportamiento de la hojarasca en un ciclo anual, se advierte que la diferencia estacional en 
las tasas instantáneas de descomposición podría estar en relación con la concentración de 
nutrientes de la materia seca. El material presente en el otoño procede en su mayor parte de 
la hojarasca caída a fines de diciembre, inicialmente podría existir una pérdida de los 
materiales más solubles, prevaleciendo luego procesos de enriquecimiento microbiano que 
permitirían su degradación en la primavera siguiente. A medida que la descomposición 
ocurre, compuestos solubles y de relativamente fácil degradación, tales como azúcares, 
almidón y ρroteίηas pueden ser rápidamente utilizadas por los descomponedores, mientras que 
otros más recalcitrantes tales como la celulosa, grasas, ceras, taηiηοs y ligninas son perdidas 
a tasas relativamente más lentas (Wieder y Lang 1982). Por otra parte, la velocidad de 
descomposición y la mineralizadόη de los nutrientes esta en relación directa con las calidad 
del material, la cual se expresa a través del cociente C:elemento. HabitúaΙmeηte el cociente 
más utilizado es el C:N, y los procesos involucrados en las variaciones del mismo son la 
inmovilización y la mineralizadόη del nitrógeno en los tejidos muertos. Los nutrientes son 
inmovilizados cuando son incorporados y mantenidos en la forma orgánica. Esto ocurre 
cuando nutrientes inorgánicos son tomados por las raíces de las plantas, o por 
microorganismos u otros animales descomponedores (Swift et al. 1979), sin embargo de 
acuerdo con Friónΐ (1990), dicho término se aplicará solo al proceso en el que participan 
microorganismos. La clave en la disponibilidad de nutrientes está en la mineralizadόη neta, 
es decir cuando la mineralizadόη excede a la inmovilización (Swift et al. 1979). De acuerdo
189
con lo expresado por estos autores, la mineralizadόη neta de cualquier elemento esta en 
relación directa con su disponibilidad para con los organismos descomponedores, siendo el 
Ρ y Ν  habitúaΙmeηte los nutrientes que pueden limitar la descomposición. En tal caso el 
elemento limitante es retenido (inmovilizado), por los microorganismos hasta que alcanza un 
nivel a partir del cual la mineralizadόη prevalece sobre la inmovilización. Una expresión de 
ese nivel crítico es el cociente C:ηutτiente. Los valores del cociente en el nivel crítico son 
variables de acuerdo a los materiales y múltiples factores tales como humedad, pH, 
temperatura, que pueden afectar la composición y dinámica de los microorganismos 
descomponedores (Βerg y Ekbohm 1983). Teniendo en cuenta los cocientes C/N en los tres 
sitios estudiados, los mismos decrecen desde fines de la primavera (cuando la caιda a la 
hojarasca fue máxima) hasta el invierno siguiente, poniendo en evidencia el enriquecimiento 
de este mineral. Por lo cual es probable que, dadas las condiciones de temperatura y humedad 
del suelo favorables, la calidad mejorada del material que constituye la hojarasca aceleraría 
los procesos de descomposición y mineralización.
Los procesos de inmovilización y enriquecimiento microbiano y preferencia de sustratos 
ρemιitirían explicar por qué las concentraciones de nutrientes en las raιces muertas son 
mayores que en las raíces vivas. Con respecto a los niveles de los minerales en los tejidos 
subterráneos, Stanton (1988) señala que se establecería competencia por los mismos entre los 
microorganismos del suelo, dado que las raíces en los pastizales se caracterizan por una alta 
proporción de polisacáridos estructurales y un relativamente bajo contenido de nutrientes 
(Heal e Iηesοη 1984 en Stanton 1988). A diferencia de lo que ocurre en la hojarasca, en las 
raíces, las mayores tasas instantáneas de descomposición y mineralización fueron otoñales. 
Durante el año de muestreο, las lluvias otoñales fiιeroη más abundantes que en la primavera, 
lo cual se relacionaría con tasas más elevadas en el primer período mencionado.
La velocidad de descomposición y mineralizadόη (mg/g.dia) de la hojarasca, en los dos 
períodos considerados, fue igual o menor que en las raíces. Al respecto, Ricci y de Wysiecki 
{corη, pers.) estimaron las tasas instantáneas de descomposición de hojarasca y de raíces, en 
pastizales de la zona, empleando bolsas de descomposición, obteniéndo mayores valores en 
las raíces (4,6 mgMS/g.dia) que en la hojarasca y (1,5 mgMS/g.dia). Mayores velocidades 
en la mineralizadόη de los nutrientes provenientes de las raíces son señalados en otros
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trabajos (Seastedt 1988, Berendse et al. 1989).
Los ciclos de nutrientes en los pastizales serranos.
El ingreso de los nutrientes al suelo, disponibles para las plantas, procede de distintas 
fuentes. La más importante la constituyen los nutrientes provenientes de la descomposición 
de los restos vegetales (Swift et al. 1979, Jones y Woodmansee 1979). Otra via de ingreso 
importante es la deροsΐtacΐóη atmosférica, seca o por medio de la lluvia. El ingreso de 
nutrientes por dicha via, para la cuenca en la que se encuentran los pastizales, fue durante el 
periodo junio de 1988- mayo de 1989 0,34 gK/m2, 1 gCa/m2, 0,04 gP/m2 y 0,19 gN/m2 
(Dascanio y Βΐanchi com. pers.). Jones y Woodmansee (1979) señalan ingresos de N y P a 
través de la lluvia similares a los hallados para estos pastizales, en pastizales anuales del valle 
central de California, cuyo rango varía entre 0,3 y 1 gN/m2 y entre 4 x 10 3 y 0,05 gP/m2. 
En los pastizales estudiados el ingreso anual de P, K y Ca a partir de la depositarioη 
atmosférica reviste importancia, ya que la misma presenta valores similares a los de la 
mineralización aérea de esos nutrientes. Otro ingreso de importancia es a partir del lavado 
de la vegetación, el cual representaría aproximadamente el 40% del P inórganico que ingresa 
al suelo desde la mineralización de tejidos vegetales y cerca del 50% en el caso del K . En 
el caso del N y el Ca, esta via es menos importante. Sarmiento (1984), señala que los 
cationes que ingresan al suelo ya sea por mineralización de la necromasa o por pluviolavado 
son retenidos en gran cantidad por el complejo coloidal organomineral, lo que facilita su 
reciclado entre el suelo y la biοta. En el caso del N y el P su liberación a la solución del 
suelo a partir de la degradación de la materia orgánica del mismo, o en el caso del P, la 
lixiviación desde minerales primarios o secundarios ocurre a tasas muy lentas (Swift et al. 
1979, Jones y Woodmansee 1979, Stewart et al. 1983). La fijación atmosférica de nitrógeno 
puede también significar un importante ingreso de ese elemento que aumentaría la 
disponibilidad del mismo en el suelo. No se dispone de estimaciones en los sitios de estudio. 
Jones y Woodmansee (1979) señalan que el ingreso anual de N por esta via, en pastizales 
del centro de California, varía entre 0,5 y 5 gN/m2. El balance de los nutrientes en la cuenca 
serrana realizado por Dascanio y Βίanchi (corη, pers.), fue positivo para el K, balanceado 
para el P y negativo, pero en pequeña magnitud para el N y Ca (en el caso del N este 
resultado podría variar si se considerara la fijación atmosférica). Esto pone de manifiesto la
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Los requerimientos de nutrientes difieren entre pastizales. Los mayores en cuanto a P, 
Ν y Κ  corresponden al pastizal inferior, y decrecen con la altitud, siendo el pastizal superior 
el que emplea menos cantidad de nutrientes en la productividad primaria neta anual. Esta 
diferencia se relaciona con la diferente asignación de la asimilación neta en órganos aéreos 
y subterráneos en los pastizales situados a diferente altitud. Como fue señalado, los tejidos 
fotosintéticos presentan concentraciones mucho mayores de nutrientes que las raíces vivas, 
por lo cual se esperarían mayores requerimientos en aquellos pastizales que asignan una 
mayor proporción de la asimilación neta a la formación de tejidos aéreos. El Ca en cambio 
se concentra principalmente en las raíces, por lo cual no se observan diferencias en los 
requerimientos entre los pastizales. Si bien los mismos tienen una productividad primaria neta 
anual similar, la inversión de la misma en la formación de tejidos fotosintéticos y no 
fotosintéticos en diferentes proporciones tiene importantes implicancias en el flujo de 
nutrientes, disminuyendo la cantidad de nutrientes circulando en el sistema desde el pie de 
monte hacia la cumbre, en correspondencia con una mayor asignación de recursos hacia las 
raíces en ese mismo sentido.
En cuanto a la adquisición de nutrientes, las plantas desarrollarían un activo papel a través 
de su sistema radical, modificando propiedades del suelo, formando asociaciones simbióticas, 
y a partir del crecimiento diferencial en zonas con mayor disponibilidad de nutrientes.
Las raíces de las plantas pueden cambiar sustancíaΙmeηte las propiedades del suelo en su 
vecindad y promover la liberación de nutrientes desde sustancias minerales del mismo 
(ClarΙesοη 1985). Diversos autores ( Swift et al. 1979, Chaρin 1980, Clarkson 1985, Stanton 
1988) señalan que a partir de exudados orgánicos desde las raíces, los cuales pueden 
representr aproximadamente un 20% de la fotosíntesis total (ClarΙesοη 1985), las plantas 
modificarían su entorno: 1) mediante la secreción de polisacárido pueden mejorar o mantener 
la porosidad del suelo, incrementando el contacto entre este y las raíces; 2) a través de 
excreción de H+, pueden disminuir el pH aumentando la disponibilidad de P en el suelo y; 
3) mediante la liberación de la enzima fosfatasβ, en suelos deficientes en fósforo, mejorando 
la disponibilidad de ese nutriente. Los mismos autores señalan la importancia de las
efectividad de los pastizales serranos en la conservación de los nutrientes.
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asociasΐοηes micoπícicas en la obtención de nutrientes del suelo.
Otra forma en que las plantas pueden mejorar la adquisición de los nutrientes es a partir 
de la mayor proliferación de raíces en micrositios del suelo más ricos en agua y nutrientes 
(Eissenstat y Caldwell 1988, 1989, CaΙdννeΙΙ et al. 1991). Existe una respuesta integrada, 
morfológica y fisiológica, de las plantas a cambios en la química del suelo de los micrositios 
enriquecidos, resultando en un incremento en la captación de nutrientes por parte de las 
plantas (Black et al. 1994).
En los tres sitios, pese a que los requerimientos aéreos son mayores, el retomo de materia 
orgánica y nutrientes al suelo desde la vegetación ocurre principalmente a través de la 
mortalidad de las raíces. Esto se debe a que en el material aéreo los requerimientos de 
nutrientes son satisfechos en parte por la retranslocación y por otro lado a que el material 
seco en pie se acumula, actuando como un sumidero nutritivo, por lo que el pluviolavado y 
una menor fracción de materia seca caída y descompuesta retoran nutrientes al suelo. Sumado 
a esto, durante el período en que se realizó este estudio, los pastizales se encontrarían en una 
etapa de recuperación de su estructura aérea posterior al incendio ocurrido a principios de 
1987, por lo cual no sólo se verifica la diferencia en las vΐas mencionadas (aérea y 
subterránea) sino que el almacenaje de nutrientes en el seco en pie se debe al incremento en 
materia seca.
La eficiencia en el uso de los nutrientes en los tres pastizales fue estimada como el 
cociente entre la productividad primaria neta total de materia seca (aérea + subterránea) 
dividido por la mineralomasa total (Chaρin 1980) (Tabla VI.5.4). Aunque las diferencias 
entre pastizales no son marcadas para un mismo nutriente, se evidencia una relación inversa 
entre este índice y el contenido de nutrientes disponibles en el suelo (Gráfico VI.5.2). El 
concepto de eficiencia en el uso de los nutrientes ha sido objeto de una amplia revisión 
realizada por Grubb (1989), quien señala que el más adecuado, a su criterio, es el formulado 
por Ηirοse (1971 fide  Grubb 1989) que considera la tasa de productividad neta (aérea + 
subterránea) y la tasa de captación de nutrientes. Esta forma de estimación de la eficiencia 
contempla la retranslocación, el lavado de elementos y eventualmente la herbivoría. En el 
presente estudio se calculó el cociente entre la tasa de productividad neta total de materia seca
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dividido la tasa de absorción de nutrientes (Tabla VI.5.4). Comparando las mencionada 
formas de estimación, ambas coinciden en que decrecen a medida que aumenta el contenido 
de nutrientes disponibles en el suelo de los pastizales. Sin embargo, en el caso del potasio, 
la eficiencia estimada según el último cociente señalado es similar en los pastizales superior 
e inferior, a pesar de que en éste, su contenido en el suelo es nueve veces mayor. Tal 
diferencia se explica por la elevada retranslocación de postasϊο en el pastizal inferior 
comparado con el superior, que no es tenida en cuenta cuando se utiliza la mineralomasa en 
el denominador. En el caso del potasio, esta relativa mayor eficiencia del pastizal inferior se 
relaciona con los altos requerimientos del mismo. Dado que en este sitio la alοeación de 
fotosintatos es mayor hacia estructuras aéreas, comparado con los pastizales ubicados sobre 
el cerro, y son esos tejidos los que poseen mayor concentración y necesidad de potasio, la 
eficiencia con respecto a ese nutriente aumenta a pesar de su mayor disponibilidad en el 
suelo.
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GrífΙeο VI.5.2: Regresión entre la eficiencia en el uso de nutrientes (producción total de 
MS/mineralomasa total) y el contenido de nutrientes disponibles del suelo en los pastizales ubicado a 
diferente altitud. Ambos ejes en escala logarítmica.
La tasa de recambio de órganos de las plantas (en términos de materia seca) es relativo 
al tiempo de vida de los mismos (Shaver y Billings 1975). Hendrick y Pregitzer (1992) 
estiman la vida media de las hojas y de las raιces como aproximadamente igual a la mitad del 
tiempo de renovación. De acuerdo con ello, la masa de hoja en los pastizales tendrían una 
vida media de aproximadamente 2 meses, en cambio en las raíces la misma podría ser cercana 
a los seis meses en los pastizales ubicados sobre el cerro, y tres meses, el pastizal inferior.
Por otra parte, la renovación de los nutrientes en la vegetación 
(requerimientos/mineralomasa), presenta velocidades diferentes según se trate de tejidos 
aéreos o subterrános (Tabla VI.5.4). En los tres sitios, la renovación tanto de la materia seca 
como de los nutrientes que integran los tejidos aéreos vivos es mayor que la renovación en 
los tejidos subterráneos. Evans (1989) señala que en plantas con elevadas tasas fotosintéticas, 
dado que la misma decrece con el envejecimiento de las hojas, la única forma de mantener 
esas tasas es a partir de la constante renovación foliar. A su vez, la tasa de renovación de 
nutrientes dividida por la tasa de renovación de materia seca (Tabla VI.5.4) es un estimador 
de la eficiencia en el uso los nutrientes que permite la comparación de comunidades con
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diferente contenido de nutrientes en la vegetación, porque es independiente de las 
concentraciones (Gray 1983). De acuerdo con el mismo existiría una relación óptima entre 
la circulación de materia seca y de nutrientes, que se mantiene a lo largo del gradiente 
estudiado. Se destaca que los nutrientes circulan a una velocidad poco mayor que la de la 
materia seca, con excepción del potasio que que circula a mayor velocidad que el resto de los 
nutrientes y al doble que la materia seca en los pastizales ubicados sobre el cerro. El pastizal 
inferior sería más conservativo comparado con los de mayor altura, con respecto a dicho 
nutriente. Esto se relaciona también con la elevada tasa de retranslocación de potasio en el 
pastizal de menor altitud.
Tabla VI.5.3: a) Flujo de nutrien*teβ y »atería seca, expresados en g/»*.afio en los pastizales serranos.
Tabla VI.5.4: Indices de eficiencia de nutrientes en los pastizales serranos
Chaρin et aℓ. (1986) señalan que el concepto agronómico de suministro limitado de 
nutrientes no puede ser transferido directamente a las comunidades naturales, debido a que 
la escasa disponibilidad de nutrientes no implica la limitación de los mismos en la comunidad, 
dadas las distintas estrategias desarrolladas por las plantas adaptadas a diferentes condiciones
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de fertilidad de los suelos. En los pastizales estudiados, la concentración de los nutrientes N 
y P en los tejidos vegetales sigue un patrón altitudinal opuesto a la concentración y contenido 
de los mismos en el suelo. El pastizal inferior presenta las mayores concentraciones de los 
nutrientes mencionados, comparado con el sitio ubicado a mayor altitud, siendo el suelo del 
mismo más pobre en concentración y contenido de estos nutrientes con respecto al pastizal 
cercano a la cumbre. En relación con dichas estrategias, Chaρin (1980) en concordancia con 
Grime (1977, 1979) expresa que las especies de habitat favorables muestran mayor plasticidad 
en los patrones de alοeación que las especies de ambientes restrictivos. En varios estudios 
(Chaρin et al. 1982, Kachi y Rorison 1990) se muestra que existe menor plasticidad en los 
patrones de distribución de la biomasa en especies que crecen en ambientes relativamente 
pobres en nutrientes, con respeto a otras, similares en su forma de crecimiento, que habitan 
ambientes más ricos. En ambientes pobres, donde la absorción esta limitada por la difusión 
tiene más valor una gran biomasa de raíces de mayor longevidad que una capacidad de 
absorción elevada (Chaρin 1980). Nadelhoffer et al. (1985), a partir de la comparación de 
sitios en bosques templados con diferente disponibilidad de nitrógeno en el suelo, demostraron 
que la renovación de las raíces finas es mayor en sitios ricos en recursos, que en sitios 
pobres. Hobbie (1992) muestra que existe una serie de rasgos contrastantes en las especies 
que crecen en ambientes con diferente suministro de nutrientes. En ambientes donde la 
disponibilidad de nutrientes es baja, las pΙaηtas crecen más lentamente, usan eficientemente 
los nutrientes, minimizando las pérdidas y demandas de los mismos. Estos rasgos resultan en 
un lento ciclado de los nutrientes. En cambio, en dicho trabajo se señala que las plantas de 
ambientes con alta disponibilidad de nutrientes crecen relativamente rápido, tienen altas tasa 
de renovación y usan los nutrientes ineficientemente, promoviendo un rápido ciclado de los 
mismos.
Esta caracterización de las especies vegetales que viven en ambientes relativamente ricos 
en cuanto a la disponibilidad de nutrientes concuerda con los rasgos más sobresalientes de las 
plantas en los pastizales estudiados. Las mismas mantienen tasas elevadas de productividad 
durante gran parte del año; a partir de cambios en las condiciones hídricas del suelo, y por 
lo tanto, también en la disponibilidad de los nutrientes, se observan rápidos cambios en la 
distribución de la biomasa, expresada a través de la relación biomasa subterránea/biomasa 
aérea, la cual presenta amplios rangos en los pastizales (6 a 12 en el superior, 3 a 9 en el 
medio y, 1 a 5 en el inferior); y el tiempo de renovación, tanto de nutrientes como de
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biomasa es elevado (anual o menor que un año).
Las plantas refuerzan los patrones de disponibilidad de nutrientes en los ecosistemas 
naturales (Hobbie 1992). Las implicancias que teηdπaη estos mecanismos de 
retroalimentación postitiva sobre los ciclos biogeoquímicos y la incorporación de materia 
orgánica al suelo, la cual actúa directamente sobre la estabilidad y cohesión de los mismos, 
deben considerarse cuando los sistemas naturales son sometidos a perturbaciones. La 
implantación de comunidades artificiales con tasas de captación y renovación de recursos que 
operan a diferente velocidad que las de las comunidades naturales podrí'an conducir a 
importantes alteraciones y deterioro del suelo. Estos efectos negativos pueden intensificarse 
si se considera la importancia de los pastizales en cuanto a la función protectora de Ιas zonas 
con fuertes pendientes.
VI.6 - EFECTOS DEL FUEGO y PASTOREO EN LOS PASTIZALES SERRANOS
El pastoreo es uno de los factores bióticos más importantes en sistemas de pastizal. Un 
completo entendimiento de las respuestas de la vegetación a la herbivoría debe incluir 
procesos desde el nivel individual al de ecosistemas (McNaughton 1985).
A nivel individual, McNaughton (1979) considera que el crecimiento compensatorio 
constituye una respuesta indirecta a la defoliación parcial, la cual puede aumentar la tasa 
fotosintética por unidad de área foliar remanente, al aumentar la demanda de fotosintatos en 
los meristemas no dañados, además al remover los tejidos viejos, permite un uso más 
eficiente de la luz, mejora el estado nutriciοηaΙ de los tejidos y el estado hídrico de la planta, 
al reducir la superficie transpirante (McNaughton 1985).
Las plantas responden como un todo a un complejo de factores ambientales, de los cuales 
la herbivoría es sólo uno (McNaughton 1979). El impacto de la herviboría sobre una planta 
depende de la interacción de múltiples factores tales como la presencia o ausencia de plantas 
vecinas, la disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo, el grado de defoliación y la 
longitud de tiempo que una planta tiene para recomponerse luego de un evento de pastoreo, 
(Maschinski y Whitham 1989, Georgiadis et al. 1989, Oesterheld y McNaughton 1991). La
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alοeación y las respuestas fisiológicas al stress pueden afectar positiva o negativamente la 
respuesta al pastoreo y el pastoreo puede aliviar o agravar los efectos de distintos tipos de 
stress (Oesterheld y McNaughton 1991).
A nivel de ecosistemas, el pastoreo de grandes herbívoros, tiene efectos directos tales 
como el consumo, pisoteo, reciclado de las excretas y generalmente la remoción del producto 
animal (Fíοate 1981), los cuales generan cambios de diferente magnitud en los sistemas de 
pastizal condicionados por la historia de pastoreo de los ambientes, las características del 
clima y las prácticas de manejo.
En pastizales de América del Norte, Sims eΐ al (1978) señalan que dado que los pastizales 
y los grandes herbívoros han coevolucionado, la consideración de los pastizales sin la 
interacción con los herbívoros sería una situación artificial. Mack y Thompson (1982) 
consideran que la morfología de pastos Γίζοmatosos y cespitosos refleja los dos extremos a 
los que han evolucionado los pastos perennes en respuesta, a la continua y alta versus la baja 
presión de pastoreo por grandes manadas de mamíferos. Dado que las gramíneas y los 
grandes herbívoros evolucionaron juntos, varios rasgos que son ventajosos en habitat 
semiáridos tienen un efecto beneficioso sobre las plantas pastoreadas (Coughenour 1985). En 
el Serengeti (Kenya) el pastoreo modifica la composición y diversidad de la vegetación y 
estimula la productividad aérea (McNaughton 1983,1985). Sin embargo MacNaughton (1983) 
señala que el aumento de la diversidad en los parches pastoreados ocurre a partir del ingreso 
de especies de gramíneas nativas de tipo πζοmatoso, al reducirse la competencia por la luz 
generada por las gramíneas cespitosas dominantes en los parches no pastoreados. En pastizales 
de la depresión del Salado, Sala (1988) destaca que el pastoreo produce profundos cambios 
en la estructura y composición flonstica de las comunidades. La diversidad en las áreas 
pastoreadas es mayor que en las no pastoreadas por el ingreso hierbas de hoja ancha y de 
especies de gramíneas exóticas, más tolerantes al pastoreo que las nativas. ΜiΙchunas et al. 
(1989), en pastizales semiáridos de América del Norte, muestran que el pastoreo no 
constituye un disturbio a nivel población, ni a nivel comunidad.
Al respecto, ΜiΙchunas et al. (1988) desaποΙlarοη un modelo que explica esas diferentes 
respuesta al pastoreo en pastizales, en función de dos variables, la humedad ambiental y la
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historia de pastoreo de las comunidades de pastizal, en tiempos evolutivos. La respuesta de 
las comunidades vegetales al pastoreo depende de la interacción de presiones de selección 
convergentes o divergentes a lo largo de un gradiente de humedad, y factores relativos a la 
tolerancia o intolerancia del pastoreo a lo largo de un gradiente de historia evolutiva de 
pastoreo (ΜiΙchunas et al. 1988). Sala (1988) señala que los pastizales pampeanos se 
encuadrarían dentro de uno de los de los cuatro casos extremos ejemplificados por los autores 
del modelo, los pastizales subhúmedos con corta historia de pastoreo, los cuales son 
ροteηcΐaΙmente más suceptibles de ser alterados por el mismo.
En pastizales de Sierra de la Ventana, Riceί (1992) realizó estudios de la vegetación en 
relación con las actividades del hombre en la zona, señalando que las áreas serranas 
propiamente dichas y los valles ίηtraseΓraηοs se dedican principalmente al uso pastoril. A 
partir de este estudio se establece que las comunidades serranas de pastizal son modificadas 
por el pastoreo en distinto grado según la topografía, pendiente y rocosidad. Dentro de las 
comundiades ubicadas en el pie de monte, las dominadas por pastos del tipo tussock fiιeroη 
más alteradas por el pastoreo en su composición florística, debido a la introducción de 
especies exóticas, que las comunidades dominadas por flechillas. En ausencia de pastoreo, 
estas últimas tienen mayor diversidad específica comparadas con las primeras. Ricci (1992) 
sugiere que los flechΐΙΙares tendrían mayor variedad de estrategias en las especies nativas que 
le permiten tolerar el disturbio, por lo cual el ingreso de especies exóticas ocurre en menor 
grado que en las comunidades del tipo tussock. Otro efecto del pastoreo en las comunidades 
serranas, señalado por Barrera (1991) esta dado por favorecer el establecimiento de arbustos. 
En los flecΙύΙΙares y pastizales de Sor gĥastηaη, situados sobre la sierra los cambios causados 
por el pastoreo suave a moderado tienden a ser más cuantitativos que cualitativos (Ricci 
1992). Con respecto a las modificaciones en la estructura de los pastizales Ricci (1992) 
determinó que el pastoreo reduce la biomasa aérea total de los pastizales y en particular la 
de los compartimientos muertos, seco en pie y hojarasca, con respecto a la situación no 
pastoreada. La productividad primaria aérea neta también se ve disminuida en las áreas 
pastoreadas con respecto a las no pastoreadas.
Frangí y Botónο (1995) señalan con respecto a la composición fΙοrίΐica, que en las Sierras 
Australes confluyen especies de distinto origen fitogeográfico, por la gran heterogeneidad de
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ambientes generados como consecuencia de su historia geológica y climática y por su 
condición de isla ambiental. De este modo los autores destacan la existencia en los distintos 
ambientes serranos de especies de origen autrobrasileño-uruguayo, del Monte, del Espinal, 
Subantártico, Patagónico y especies endémicas de estirpe microtémica. Por otra parte dado 
que los pastizales naturales han sido modificados, en la mayoría de los casos profundamente, 
por ser las zonas que actualmente sostienen la mayor parte de las actividades agropecuarias, 
resulta de gran importancia la existencia de áreas de Reserva Natural. En la actualidad, en 
el Parque Provincial E. Tomquist, existe una creciente población de caballos salvajes en la 
zona de la reserva. Dado los antecedentes mencionados a cerca de la influencia que el 
pastoreo de grandes herbívoros ejerce sobre estos pastizales, y ante la ausencia control por 
enemigos naturales o de manejo de la población de caballos, es de esperar que la densidad 
de los mismos provoque cambios profundos e indeseables en áreas que además de ser valiosas 
desde el punto de vista de las especies que albergan, ejerce la función de protección de los 
suelos. Las mismas permitirían mantener especies nativas que de otro modo pueden 
desaparecer debido a los diferentes usos de otros pastizales y cuyas potenciales aplicaciones 
aun no han sido investigadas. Los pastizales como unidades en sf mismas pueden ser objeto 
de múltiples estudios, los cuales pueden a su vez permitir un mejor manejo de las zonas 
destinadas a la producción agrícola-ganadera. Por lo cual, en el Parque Provincial E. 
Tomquist, el uso pastoril de áreas que en otro momento fueron designadas como reserva 
intangible para la preservación de pastizales, resulta incompatible con tal fin.
El efecto que tiene el pastoreo sobre los ciclos de nutrientes, en la mayoría de las 
investigaciones se han centrado en el ciclo del nitrógeno. El pastoreo acelera el flujo de 
nitrógeno en los pastizales, incrementando su concentración en los tejidos aéreos que 
rebrotan, al aumentar la tasa de mineralizadόη de este nutriente a partir de la orina y las 
heces (Woodmansee 1979, Fíοate 1981, Risser y Partoη 1982, McNaughton 1985, Ruess y 
Seagle 1994) y por una menor alοeación de carbono hacia tejidos subterráneos, lo cual influye 
en la relación C:N en el suelo, prevaleciendo la mineralización sobre la inmovilización de 
dicho nutriente (Hollaηd y Detling 1990). Sin embargo las pérdidas de nitrógeno desde las 
excretas animales, principalmente como amoníaco, pueden tener severos efectos sobre los 
pastizales, dependiendo de la intensidad del pastoreo, como así también de la aridez de los 
ambientes (Woodmansse 1979, Fíοate 1981). El pastoreo intenso podría llevar a que se
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acumulen grandes cantidades de nutrientes en su forma inorgánica, y si no existe una 
adecuada captación de los mismos por parte de las plantas y de los microorganismos del 
suelo, el mismo puede ser lixiviado o perderse como amoniaco (Woodmansee 1979, Fíοate 
1981, Hobbie 1992).
El efecto que el pastoreo puede ejercer sobre las raíces no ha sido evaluado aún en los 
pastizales serranos. Los estudios realizados al respecto, en otros sitios, coinciden en que la 
defoliación intensa disminuye el crecimiento y la biomasa subterránea, aunque en distinto 
grado de acuerdo a la interacción de la herbívorίa con otros factores (Weaver 1958, Ηarτadme 
y Whalley 1981, Stanton 1983, Coughenour 1985, ΙaramiΙΙo y Detling 1988, TrΙica y Οrodĥo 
1989, Hollaηd y Detling 1990). En otros estudios en cambio se destaca que la biomasa de las 
raíces no decrece con el pastoreo, siendo la aridez un factor destácaĥle en tal respuesta (van 
der Maarel y Titlyanova 1989, ΜiΙchunas y Lauenroth 1989, Oesterheld y McNaughton 
1991).
Los resultados del presente estudio permiten señalar que el ingreso de materia orgánica 
y nutrientes al suelo es mediado en su mayor parte por las raíces. Por otra parte, a partir de 
los estudios de Dascanio y Βίanchi {corη, pers.) ha podido establecerse que no existe perdida 
de sedimentos, ni de nutrientes en la cuenca serrana en la que se encuentran los pastizales en 
estudio. Los mismos, a través de su sistema radical actuarían como una densa red, 
contribuyendo a la estructura y cohesión del suelo y captando los nutrientes que de otro modo 
podrían lixiviarse, perdiéndose del sistema. En las zonas con pendientes, la erosión que 
podría provocar el pastoreo al dejar parte del suelo sin su cobertura vegetal, afectaría 
negativamente tanto a los suelos en si mismos como a la calidad del agua para consumo 
humano, ya que estos pastizales de la reserva se encuentran en las nacientes del arroyo Sauce 
Grande, que provee de agua potable a la ciudad de Bahía Blanca.
Ricci (1992) señala que como consecuencia del manejo de los rodeos en la zona, los 
pastizales de la parte baja de las sierra reciben mayor carga animal en la primavera y en el 
verano, mientras que en el invierno el ganado es trasladado a los pastizales ubicados a mayor 
altitud. Estos traslados están en relación con la mayor disponibilidad de agua en el primer 
caso y de forraje, en el segundo.
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En este estudio se comprobó la existencia de productividad invemo-primaveral en los tres 
pastizales ubicados a diferente altitud sobre la sierra. Sin embargo, la alta proporción de la 
misma que es asignada a las raíces en todos los sitios, coincidiendo con un período 
relativamente seco, lleva a señalar que la carga animal debe ser adecuada a la disponibilidad 
de forraje, teniendo en cuenta la variaciones interanuales en la biomasa como respuesta a las 
precipitaciones.
A fines del verano-principios de otoño, la productividad aérea mostró una tendencia 
decreciente con el aumento en la altitud. Este período fue más húmedo, con respecto a la 
primavera, y la proporción de la productividad destinada a los tejidos fotosintéticos se 
incrementó desde la cumbre hacia el pie de monte. La presencia de ganado en esta época en 
los pastizales de la sierra baja sería acorde con las tendencias mostradas por la vegetación en 
cuanto a la disponibilidad de forraje.
En cuanto a la calidad del forraje, teniendo en cuenta la concentración de nutrientes en 
los tejidos aéreos, la misma es mayor en el pastizal inferior. EstaciónaΙmeηte se vio que 
dichas concentraciones, en los tres sitios, fueron mayores en la primavera temprana y a 
principios del otoño, al menos durante el período de muestreο. De acuerdo con esto, el 
movimiento y permanencia del ganado en la parte alta o baja de la sierra coincide siempre 
con los períodos en que los tejidos aéreos tienen mayores concentraciones de nutrientes.
El fuego es uno de los factores ambientales de mayor importancia en pastizales naturales 
(Daubenmire 1974, Hulbet 1969, Frangí et al. 1980b, Baζzaζ y Ρaιτisĥ 1982, McNaugton 
y Rolhf 1984).
El fuego actúa reduciendo la cobertura vegetal aérea, provocando una rápida 
mineralizadόη de los nutrientes presentes en la materia seca. A su vez aumenta el 
asoleamiento y las temperaturas del suelo, al quedar descubierto, por lo cual puede aumentar 
también la mineralizadόη de la materia orgánica en el mismo. A corto plazo, como respuesta 
a este factor, ocurre un aumento en la productividad (HuΙbeΠ 1969, McNaughton 1985, 
Κnaρρ y Seastedt 1986, HuΙbeΠ 1988, Niering y Dreyer 1989) y diversidad de los pastizales 
(Frangí et al. 1980b, CoΙΙiηs 1987). El fuego generalmente no afecta las raíces y rizomas de
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los pastos perennes (Κnaρρ y Seasted 1986, CoΙΙiηs 1987) y al disminuir la cobertura de las 
especies dominantes, del seco en pie y de la hojarasca, permite el ingreso de otras especies, 
principalmente dicotiledóneas (Frangí et al. 1980b), estimulando también la germinación de 
semillas al aumentar la insolación y temperaturas del suelo (CoΙΙiηs 1987, Tilmaη 1993). 
Hulbert (1988) estableció que las causas del aumento en la productividad post-fuego, en 
pastizales de pastos altos de Κansas (EEUU), se debe al aumento del nitrógeno disponible en 
el suelo, a través de la mineralizadόη de la materia seca aérea y a la mayor insolación y 
temperaturas en la superficie, las cuales probablemente indirectamente aumenten la 
disponibilidad de este nutriente en el suelo.
Por otra parte el fuego puede intensificar el stress ĥιdτίeο, al aumentar la evaporación 
directa desde las superficies de suelo desnudo (Hulbert 1969, Κnaρρ y Seasted 1986) y 
volatilizar importantes cantidades de nitrógeno (Seastedt 1988), por lo cual los incendios 
periódicos pueden disminuir, a largo plazo, la productividad de las comunidades vegetales. 
Abrams et al. (1986), en un estudio llevado a cabo durante diez años en pastizales de pastos 
altos en EEUU, detectaron un aumento de la productividad en los pastizales ubicados en 
partes bajas del terreno, con respecto a los no quemados. Sin embargo en pastizales ubicados 
a mayor altitud no registraron el mismo efecto, atribuyendo esta diferencia con las 
depresiones, a que en las tierras altas, con suelos someros y por lo tanto con menos 
disponibilidad de agua, la evaporación de la misma aumentó, debido a la reducción en la 
cobertura vegetal, intensificando el déficit ĥίdτίeο, con respecto a los sitios testigo. Seastedt 
(1988), en pastizales de pastos altos (Κansas, EEUU) estimó que la volatilización de 
nitrógeno debido al fuego es equivalente a dos años de deροsίtacίóη atmósferica de ese 
elemento, por lo cual la práctica de manejo de quema anual llevaría a dichos pastizales a un 
lento pero continuo agotamiento del nitrógeno en el suelo. En varios estudios se señala que 
el fuego puede tener distintos efectos sobre determinado grupo de especies, de acuerdo con 
la época del año en que ocurre (Οriοηte y Αηdeτsοη 1978, Βiοndΐηi et al. 1989).
La quema de los pastizales con la finalidad de aumentar su calidad como recurso forrajero 
es una práctica habitual en la zona de estudio. Sin embargo la misma podría tener distintos 
efectos sobre la productividad, de acuerdo a la ubicación topográfica de la comunidad, a la 
época del año en que se produce y a la frecuencia con que una comunidad es sometida a
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incendio. En los ρasíζales de mayor altitud no sólo es probable que el fuego no lleve a un 
aumento en la productividad, según los antecedentes mencionados anteriormente, sino que la 
quema reiterada podría conducir a un deterioro del suelo, al dejar el mismo sin su cobertura 
vegetal, haciéndolo suceptible de erosión.
En cuanto a la pérdida de fertilidad del suelo, Seastedt (1988) señala que la volatilización 
de nitrógeno depende de la cantidad de material combustible, siendo en su estudio equivalente 
a la mitad del nitrógeno que ingresa al suelo por medio de la caída (1,9 g/m2.año en 
pastizales no quemados) y de la depositadόη atmosférica (1,3 g/m2.año). Suponiendo una 
volatilización equivalente en el pastizal inferior, la misma significaría una perdida de 0,8 
g/πΕ.año, la cual representaría el 0,1 % del nitrógeno en los primeros 10 cm del suelo. Es 
probable que esta cantidad pueda ser compensada por la fijación de nitrógeno atmosférico, 
de la cual no se tienen estimaciones para la zona, pero que puede ser elevada, de a cuerdo 
con estimaciones en pasturas perennes (1,5 Κg/ηΕ.año, Friónΐ (1990)), por lo cual, si estos 
cálculos fiιeraη reales, el uso del fuego no afectaría negativamente al nitrógeno almacenado 
en el suelo. El efecto conjunto del fuego y pastoreo podría modificar estas especulaciones, 
ya que ambos constituyen vΐas alternativas en el ciclado de los nutrientes (McNaughton 1985), 
pero a una tasa mucho mayor que la que seguirían a través de los detritos, por lo cual podrían 
intensificarse las pérdidas, de acuerdo con la frecuencia del fuego, la carga animal y la 
permanencia del ganado en un mismo sitio.
Los pastizales estudiados en el presente trabajo se quemaron a principios de 1987, y a dos 
años del incendio se observa una tendencia a acumular materia seca, principalmente en el seco 
en pie y en la hojarasca. Comparando los valores de la materia seca en el inicio y en la 
finalización del muestreο, el verde se incrementó (48% en el pastizal superior, 86% en el 
pastizal medio), pero en una proporción menor que la necromasa. Estos incremento pueden 
adjudicarse, en parte, a las mejores condiciones hídricas en la segunda mitad del período de 
muestreο. En el mismo, en el pastizal superior el seco en pie aumentó un 37% y la hojarasca 
un 130%, en el pastizal medio aumentó el seco en pie 180% y en el pastizal inferior 
aumentaron el seco en pie 88% y la hojarasca 50%. De los tres pastizales, los de menor 
altitud, (y mayor biomasa aérea) podrían ser los más afectados por el fuego. En ellos el 
incremeto del seco en pie es mayor que el observado en el pastizal superior, en el que la
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acumulación se concentra en la hojarasca. Seastedt (1988) expresa que a causa del fuego, la 
caΐda a la hojarasca se reduce del 36% del pico de biomasa aérea, en áreas no quemadas, al 
9% en áreas quemadas. En los pastizales estudiados, el pico en la caída a la hojarasca 
representa aproximadamente el 30% de la materia seca aérea máxima en los pastizales 
ubicados sobre la sierra; mientras que en el pie de monte dicha proporción se reduce del 27% 
en ausencia de fuego (estimado a partir de los datos de Frangí eΐ al. 1980a) al 8%, a dos años 
del incendio. En resumen, en los pastizales serranos la recuperación post-fuego se produce 
raρídamente. A dos años del incendio, la materia seca subterránea alcanzaría niveles similares 
a los señalados por Barrera y Frangí (1994) en ausencia de fuego (Gráfico V Ι.i.l). En la 
materia seca aérea las diferencias son mayores entre ambos estudios, evidenciándose un 
proceso de acrecentamiento de la necromasa (Gráfico VΙ.ό.I).
206
Gráfico VΙ.β.I: a) Peso seco (g/m2) de los compar*timiβη•tos aéreos Vivo, Seco en Pie y Hojarasca y b) 





En los pastizales serranos la materia seca total es mayor en el sitio cercano a la cumbre 
con respecto a ubicados a media ladera y en el pie de monte. Se verifica que con la altitud 
existe una diferente partición de la biomasa entre las estructuras aéreas y subterráneas. La 
proporción de raíces aumenta, en tanto que la materia seca aérea disminuye desde el pie de 
monte hacia la cumbre.
Como consecuencia de este gradiente de la biomasa, desde el punto de vista de su uso los 
pastizales de menor altitud poseen una mayor disponibilidad de forraje.
La dinámica de la biomasa y necromasa del pastizal presenta un marcado patrón 
estacional, poniendo en evidencia que los períodos favorables para el crecimiento de la 
vegetación, también lo son para los procesos de descomposición.
La via principal seguida por la materia seca aérea es la siguiente: Verde-seco en pie­
hojarasca, mientras que en las raíces el pasaje de vivo a muerto y su incorporación al suelo 
es más directa.
Con la altitud, en los suelos más someros, aumenta la proporción de raíces finas, y con 
ello la superficie de absorción y el porcentaje de micorrización.
La productividad primaria neta total es similar en los pastizales de diferente altitud. Se 
verifica, en cambio, que la asignación de fotosintatos hacia los órganos subterráneos aumenta 
desde la base hacia la cima, a la vez que disminuye la proporción asignada a las estructuras 
aéreas.
La productividad total semejante tiene que derivar de una combinación distinta del aporte 
del índice de área foliar y del período de producción, en cada pastizal. En la ρarte superior 
de los cerros un mayor período hídricamente favorable se combina con una menor masa 
fotosintética; en tanto en los basaΙεs una mayor alternancia de periodos secos y húmedos del 
suelo se asocia a una mayor biomasa verde.
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La diferente partición de la biomasa y asignación de fotosintatos entre estructuras aéreas 
y subterráneas en los pastizales de diferente altitud constituye una respuesta adaptativa a las 
características ambientales asociadas con la altitud, tales como el descenso térmico, la mayor 
velocidad del viento en la cumbre y la menor profundidad de los suelos de los pastizales 
ubicados sobre el cerro.
Se verifica en los pastizales de solana la existencia de un patrón bimodal en la 
productividad tanto aérea como subterránea, que se relaciona con la existencia de especies de 
régimen micro y megatérmico.
La importancia de los períodos invemo-primaveral y estivo-otoñal en cuanto a su 
contribución a la productividad anual varía altitudinalmente. En los pastizales de mayor 
altitud, la mayor parte de la producción anual es invemo-primaveral, mientras que en el pie 
de monte, ambos períodos mencionados son igualmente productivos.
El patrón de distribución estacional de fotoasimilados entre tejidos aéreos y subterráneos 
varía altitudinalmente. En el pastizal superior, relativamente más frío y anualmente isotermo, 
la mayor parte de la productividad es asignada a la raíces, independientemente de la época 
del año. En los sitios de menor altitud, con una mayor amplitud térmica estacional, durante 
el período invemo-primaveral predomina la producción subterránea, y durante el otoño, la 
producción aérea.
El pico primaveral de la biomasa aérea es asincrónico, anticipándose en el sitio de menor 
altitud, más cálido, con respecto a los ubicados sobre el cerro.
El mayor esfuerzo reproductivo de estos pastizales ocurre a fines de la primavera. El 
manejo de los rodeos deberá adecuar la carga animal en los períodos de floración y 
fructificación de los pastizales naturales, a fin de permitir la resiembra de los mismos.
La cantidad y distribución de las precipitaciones a lo largo del año contribuyó a explicar 
la mayor parte de las variaciones intraanuales de la materia seca aérea en los pastizales 
estudiados.
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La eficiencia en el uso del agua varió estaciónaΙmeηte en los pastizales situados a diferente 
altitud. Los pastizales de mayor altitud son más eficientes en el período invemo-primaveral, 
con respecto al estivo-otoñal. El pastizal situado en el pie de monte, en cambio, muestra 
similar eficiencia en ambos períodos.
En los pastizales serranos, la renovación de los tejidos aéreos y subterráneos opera a tasas 
diferentes, siendo menor el tiempo de renovación en los primeros que los ιίΙtimos. A su vez, 
las tasas de renovación de la materia seca varían altitudinalmente. El pastizal superior, 
sometido a condiciones relativamente menos favorables muestra las menores tasas de 
renovación tanto aéreas como subterráneas.
La productividad del pastizal es sostenida en los aspectos nutricionales por mecanismos 
de absorción de nutrientes, de dilución de las concentraciones en la biomasa y por 
retranslocación. Las eficiencias en el uso de los nutrientes aumentan con la menor 
disponibiliad de los mismos en el suelo.
La partición de la materia seca en tejidos aéreos y subterráneos refleja en gran medida la 
distribución del stock de N y P en la vegetación, pero no ocurre lo mismo con el K y el Ca.
La variación altitudinal en la distribución de la materia seca tiene importantes implicancias 
en el presupuesto de nutrientes en los pastizales serranos. En concordancia con el aumento 
en la proporción de materia seca aérea hacia el pie de monte, la cantidad de nutrientes 
circulando en la vegetación aumenta en esa dirección.
Desde el punto de vista de su uso, el pastizal de menor altitud, además de ser más 
accesible para el ganado y presentar mayor disponibilidad de forraje, es de mejor valor 
nutriciοηaΙ, ya que presenta las mayores concentraciones de nutrientes en los tejidos aéreos.
Las concentraciones y contenidos de los nutrientes en los tres sitios analizados mostraron 
un patrón similar en su variación estacional. Los períodos primaveral y otoñal tempranos son 
los más favorables para los herbívoros desde el punto de vista de la concentración de 
nutrientes en la biomasa aérea.
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Las raíces constituyen la principal vίa de incorporαóη al suelo de la materia orgánica y 
de los nutrientes, tanto por ser el principal almacenaje de los mismos en la vegetación como 
por su rápida incorporación al suelo y descomposición.
Se evidencian diferentes vΐas de incorporación de nutrientes al suelo desde la vegetación, 
que operan a diferentes velocidades: el pluviolavado y la mineralización de detritos vegetales. 
El primero constituye un circuito rápido, mientras que el segundo pese a ser relativamente 
más lento tiene como ventaja el enriquecimiento microbiano.
La gran proporción de biomasa y productividad subterráneas es relevante para el 
suministro de materia orgánica y nutrientes al suelo, mantener su estructura y demás 
características propias del suelo que junto a la fítomasa aérea ayudan a reducir los riesgos 
erosivos que puedan causar el agua y el viento.
El manejo de los rodeos deberá considerar el valor protector de las cuencas altas que tiene 
la vegetación graminosa, capaz de restaurarse en pocos años luego de disturbios agudos como 
el fuego o los años secos, ya que el sobrepastoreo crónico provoca cambios más profundos 
que comprometen la recuperación de la estructura del pastizal y su función protectora.
En concordancia con el punto anterior, las cuencas altas serranas incluidas en Reservas 
Naturales con pastadores exóticos, tales como los caballos del Parque Provincial Ernesto 
Tomquist, carentes de control ροbΙaciοnaΙ comprometen seriamente la función protectora de 
los pastizales naturales.
En esta zona, las razones de protección y conservación de los recursos naturales que son 
el objeto mismo de los Parques y Reservas, adquieren significado específico y concreto, ya 
que no sólo se conserva la biodiversidad nativa en sus distintas escalas, sino que se ayuda a 
preservar la calidad de los recursos hídricos que, procedentes de estas altas cuencas son 
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